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EINLEITUNG

Viele Versuche wurden unternommen, die Metamorphosetypen
der Insekten in Systemen zu ordnen. Die Kikoress gingen meist von
verschiedenen Voraussetzungen aus, je nach den jeweils im Vorder-
grunde stehenden Kenntnissen und Ansichten. Daraus ergab sich
eine starke Vermengung der Begriffe: Larve, Puppe, Nymphe,
Metamorphose, die auch heute noch sehr verschieden angewandt
werden. Die Autoren stiitzten sich auf morphologische, biologische
oder ontogenetische Merkmale. Eine Zusammenstellung der wichtig-
sten Arbeiten findet sich bet HANDLIRsCH (1928).

Das heute meist anerkannte Einteillungsschema stammt ven
HanprirscH (1928). Seine Darstellung wurde im grossen und ganzen
von WEBER (1933) iibernommen. HANDLIRSCH beniitzte nebst mor-
phologischen Merkmalen als Kriterium fiir die Einteilung der Insekten
die Biologie und hauptsichlich die Phylogenie. Er teilte die Insekten
ein in Heterometabola und Holometabola. Zu den Holometabolen
gehéren Insekten, deren Jungtiere dem Adulttier mehr oder weniger
verschieden sind. Sehr hiufig sind auch Lebensweise und Aufent-
haltsort in der Jugend und in der Reife verschieden, oder zum
mindesten undhnlich. Die Larven sind archaisch und kénnen aus-
nahmsweise mit provisorischen Organen versehen sein. Flugorgane
werden als Imaginalscheiben angelegt. Zu den Heterometabolen
zihlt er «alle nicht holometabolen Insekten». HANDLIRSCH spricht
allen Insekten Metamorphose Zu.

Die Kontroverse der Ansichten iiber diese Begriffe fithrte Geigy
(1941) und Geicy und PorTMANN (1941) zu einem Versuch, die
tierischen Entwicklungsginge ganz allgemein zu ordnen. Dieser
Versuch geschah auf morphologisch-histologisch-embryologischer
Grundlage. Die Begriffe Larve und Metamorphose wurden
enger beschrieben und neu definiert, wie auch die Begriffe der
direkten und indirekten Entwicklung. Betrachten wir die Ent-
wicklungsgiinge der Insekten von diesem Standpunkte aus, so kénnen
wir allen Holometabolen der HaANDLIRSCH schen Einteilung indirekte
Entwicklung zusprechen, denn alle 1hre Larven besitzen dusserlich gut
sichtbare Organe. Nach den Kriterien der oben genannten Autoren
finden sich auch unter den Heterometabola Formen mit indirekter
Entwicklung; z.B. die im Wasser lebenden Larven der Hemimetabola
(Odonaten, Plecopteren) und der Prometabola Ephemeriden). Sie
alle besitzen larvale Kiemenanhinge, die wihrend der Entwicklung
verschwinden. Ein grosser Teil der iibrigen Heterometabola machen
eine direkte Entwicklung durch. Thre Jugendform wire demnach
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nicht als « Larve» zu bezeichnen, sondern aus dem Ei kime eine
Jugendform, die der ausgewachsenen weitgehend &dhnlich ist und
thr im Laufe der weiteren Entwicklung immer dhnlicher wird.

Vergleichen wir die Insekten mit indirekter Entwicklung, so
stellen wir fest, dass die Metamorphoseprozesse sehr verschieden
verlaufen kénnen. Eine Fliege z. B. besteht in 1hrer Postembryo-
nalzeit sozusagen nur aus larvalen Bildungen, wobei ihre wichtigsten
Imaginalorgane schon auf embryonaler Stufe als Imaginalscheiben
angelegt werden. (Vergl. z. B. Pirez, 1910 ; RoBerTson, 1936.) Der
Kérper einer QOdonatenlarve dagegen enthilt eine viel gréssere
Anzahl imaginal determinierter Organe. Die Mundgliedmassen
machen eine echte Metamorphose durch, wobel ithre Muskulatur
histolytisch zerfallt (Munscuem, 1933).

Bis jetzt wurden hauptsichlich holometabole Insekten untersucht,
bei denen sich die imaginale Organisation auf eine Rethe kleiner
Imaginalscheiben beschrankt, so z. B. die Dipteren (PErez, 1910 ;
RoBerTson, 1936), Coleopteren (Povarkorr, 1910; Murray and
Tiecs, 1930), Lepidopteren (HurnaceL, 1918), Hymenopteren
(PE£rez, 1903 ; OerTEL, 1930). GEIGY (1937 untersuchte den dusseren
Verlauf der Metamorphose von Sialis lutaria 1. (Megalopteren),
einer holometabolen Insektenform, die sich durch wenig ausge-
pragte indirekte Entwicklung auszeichnet. Ocust (1944) beschrieb
die Histologie der Metamorphose dieses Insekts. Sialis besitzt als
Larvenorgane Tracheenkiemen, einen terminalen Schwanzfaden, Lar-
venantennen, -mundgliedmassen und -augen. Die dusserliche Ahn-
lichkeit von Larve, Puppe und Imago ist gross. In der Vorpuppen-
phase zerfallen simtliche Gewebe der Tracheenkiemen und des
Schwanzfadens autolytisch. Die Zerfallsprodukte werden phagocy-
tiert. Eine eigentiimliche Erscheinung tritt etwa zweir Tage vor der
Verpuppung auf, die OcHSE als pupale Umstimmung bezeichnete.

jer werden sgmiliche Abbauprozesse plstzlich abgebrochen und die
Phagocyten verschwinden aus dem Blutbild. Spiter in der Puppe
werden die noch vorhandenen Reste der Gewebe autolytisch abgebaut.
Die meisten Gewebe von Sialis gehen ohne Verdnderung von der
Larve in die Imago iiber, sind also larve-imaginal, wihrend z. B. bei
einer Fliege, wie schon erwihnt, fast alle Organe larval sind.

Auf Grund dieser Resultate schien es wiinschenswert, weitere
holometabole Insekten mit wenig tiefgreifender Metamorphose zu
untersuchen. Es zeigte sich, dass die Trichopteren in dieser Hinsicht
eine ganz besondere Stellung einnehmen. Wihrend der Metamorphase
verhilt sich die Kopf-Brustregion anders als die Abdominalregion :
Wihrend das Abdomen wenig verindert in die Imago tibergeht,
macht der Verderteil der Larve eine véllige Umwandlung durch.

Fir die nachfolgende Untersuchung wurden Hydropsyche-Arten
ausgewihlt. Diese Formen erschienen fiir unsere Untersuchung
interessant, da sie 1. leicht ziichtbar im Laboratorium sind : 2. kein
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festes Larvengehiuse bauen und ihre Puppen keinen Kokon spinnen,
was die Beobachtungsméglichkeiten erleichtert. Schon zu Beginn
der Untersuchung zeigte es sich, dass die Puppen sich ausserhalb
jeglicher Gehduse normal entw1ckeln kénnen ; 3. die Hydropsyche-
Arten sind in der Umgebung von Basel sehr stark vertreten, sodass
die Materialbeschaffung keine grossen Schwierigkeiten bot ; 4. fiir
Metamorphoseuntersuchungen sind sie interessant wegen ihrer
grossen Zahl auffallender Larven- und Puppenorgane.

Uber die Morphologie, Systematik und Biologie der Trichopteren
liegt eine reiche Literatur vor. Die wichtigsten Arbeiten sind die von
KrapaLex (1888-1893), UrLmer (1903), TuieNemanN (1905), Siv-
TALA (1905-1907), WESENBERG-LUND (1910-1911), NieLsen (1942).

Uber histologische Vorginge wihrend der Metamorphose unter-
suchte LUBBEN (1907) verschiedene Trichopterenarten. Er beschrieb
den Umbau der Tracheen und des Darmes und den Aufbau der
Geschlechtsorgane. Gleichzeitig untersuchte Russ (1908) die Meta-
morphose des Darmes der Trichopteren.

Es ist mir eine Freude, auch an dieser Stelle meinem verehrten
Lehrer, Herrn Prof. Dr. R. Gekicy, fiir die Anregungen zu dieser
Arbeit, fiir die umsichtige Leitung der Untersuchungen und fiir die
stetige Unterstiitzung, die er mir bei der Bearbeitung des Materials
jederzeit zuteil werden liess, herzlich zu danken. Auch méchte ich
Frl. Dr. K. ScHaEFFeR fiir die Unterstiitzung, speziell auch in histo-
logischen Fragen, meinen besten Dank aussprechen. Die Zeich-
nungen wurden von Herrn cand. phil. WoLFcaNG GEIGER ausgefiihrt,
dem ich an dieser Stelle nochmals danken machte.

MATERIAL UND TECHNIK

Alle hier untersuchten Tiere gehoren der Unterfamilie der Hydro-
psychidae an, und zwar wurden die Arten : Hydropsyche angustpennis,
Hydropsyche guttata, Hydropsyche pellucidula und Hydropsyche
instabilis untersucht. Hydropsyche instabilis unterscheidet sich von
den andern dadurch, dass sie am 7. Abdominalsegment keine Biischel-
kiemen besitzt. Die andern drei Arten lassen sich nicht eindeutig
voneinander unterscheiden. Diese Arten bilden geringe Unterschiede
im Bau der mainnlichen Geschlechtsorgane bei der Imago. Die
entsprechenden Formen sind beschrieben bei ULMER (1903 und 1909).
Da die Speciesmerkmale so dhnlich sind, verzichten frithere Autoren
auf die genaue Bezeichnung und sprechen nur von Hydropsyche

(vgl. ULMmer, 1903, WesenBERG-LunD, 1911, NIeLsEN, 1942).
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Da die ganze Entwicklung und der Metamorphoseablauf bei
allen vier Arten identisch sind, kann auch in unserem Fall auf die
Speciesbezeichnung verzichtet werden.

Die hier untersuchten Tiere stammen in den weitaus meisten
Fillen aus der niheren Umgebung von Basel.

Die hauptsichlichsten Fundorte waren :

Rhein bei Basel ;

Roserenbach bei Liestal :

Birs bei Basel ;

Kaltbrunnental bei Grellingen ;

Lange Erlen bei Basel (Abflusskanal des im Vogelschutz-

Reservates gelegenen Weihers).

Einige Tiere stammen aus dem kleinen Bach bei Locarno. Diese
wurden an Ort und Stelle fixiert.

Die Larven und Puppen von Hydropsyche sind sehr empfindlich
gegen dussere Einfliisse. Rasche Temperaturunterschiede von iiber
1o C., starke Sonnenbestrahlung, schwacher Sauerstoffmangel bringen
die Tiere rasch zum Absterben. Auch der Transport der Larven
gestaltet sich schwierig.

Die Larven wurden in ein méglichst grosses Gefiass gesammelt,
wihrend des Transportes wurde die Temperatur standig kontrolliert und
speziell an warmen Tagen hiufig das Wasser gewechselt. Eine Hand-
pumpe lieferte den Tieren von Zeit zu Zeit frische Luft. Das Sammeln
wurde an heissen Sommertagen immer in die frithesten Morgenstunden
verlegt, sodass die Tiere vor Eintreten der Hitze im Laboratorium
waren. Dort wurden die Tiere sobald wie méglich in Schalen von5 V5 cm
Durchmesser gebracht und einzeln protokolliert. Die Einzelhaltung
erleichtert die Protokollierung und gestattet eine eingehende und
individuelle Beobachtung der Tiere. Sie erweist sich geradezu als
notwendig wegen des immer wieder auftretendem Kannibalismus.
Bevor ich das Material vom Sammelgefiass in die Schalen bringen
konnte, musste die Temperatur zwischen dem Sammelgefass und dem
Leitungswasser ausgeglichen werden. Dann wurden die Schalen in
einem kiihlem Raum aufgestellt. Das Wasser wechselte ich zweimal,
an heissen Sommertagen sogar dreimal tiglich, wober zu beachten
war, dass kein Temperaturunterschied iiber 0,5° C. eintrat. Der
Wasserwechsel geschah iiber einem grossen, mit gut durchliiftetem
Leitungswasser gefiillten Gefiss, das durch langes Stehen 1im Raum
die Temperatur des Schalenwassers angenommen hatte. Auf diese
Weise gelang es mir, Hydropsyche-Larven iiber die ganze Metamor-
phoseperiode bis zum Schliipfen der Imago aufzuziehen. Die Ernih-
rung der Larven bot keine Schwierigkeiten. Meistens verfiitterte ich
Algen verschiedenster Arten. In der Natur dagegen leben sie meist
von Zoo- und Phytoplankton. Es war dabei zu beachten, dass das
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Futter ins Netz der Larve eingeschoben wurde ; denn liegt es frei
im Gefiss, so nimmt das Tier das Futter nicht an. Seltener verfiitterte
ich Tubifex. Leider verunreinigen diese Oligochaeten mit ihrer starken
Schleimabsonderung die Larven und die Schalen, sodass beide oft
gereinigt werden miissen, was die Tiere nicht ertragen.

Algen und Tubifex wurden von der Larve in das Netz eingespon-
nen und dienten nun als Baumaterial wie auch als Nahrung. Schad-
lich fiir die Hydropsychelarven und -puppen erwies sich auch
hiufiges Storen, d. h. hiaufiges Herausnehmen aus dem Gefdss, um
die Metamorphoseverinderungen zu beobachten. Die Tiere sterben
dabei meist wihrend der Puppenhdutung ab.

Die Tiere, die zu histologischen Untersuchungen verwendet
wurden, fixierte ich bei 40° C. in der Fixierfliissigkeit nach Petrunke-
witsch, die sich sehr gut eignete. Teilweise wurden ganze Tiere fixiert.
Diese wurden zum besseren Eindringen der Fixierfliissigkeit leicht
angeschnitten, hiufig zerschnitt ich die Tiere in mehrere Stiicke
oder fixierte einzelne Organe. Die Tiere wurden immer lebend in
die Fixierungsfliissigkeit gebracht.

Zar Einbettung wurden die Objekte iiber Methylbenzoat-Celloidin
in Paraffin gebracht, dem 5 %, Bienenwachs beigemischt war. Die
Schnittdicke betrug 7 u. Gefirbt wurde in Eisenhdmatoxylin nach
Heidenhain oder Hamatoxylin-Eosin-Lichtgriin nach Prenant. Um
den Abbau der Kerne der Spinndriisen zu untersuchen, wurde auch
die Feulgensche Nuclealreaktion angewendet, teilweise wurde mit
Lichtgriin gegengefiarbt. Zur Vitalfirbung der Spinndriisen wurden
die Organe am lebenden, mit Ather narkotisierten Objekt heraus-
pripariert und entweder in eine Losung von Neutralrot 1 :50 000 1n
Ringer wihrend fiinf Minuten in feuchter Kammer gefirbt oder in
einer Lésung von Visba-Griin B « Geigy» in 1: 10000 in Ringer
10 Minuten lang gefirbt. Visba-Griin B «Geigy» entspricht dem
Janusgriin der « Héchst-Farbwerke », das nicht mehr erhilthch ist.
Dieser Farbstoff lasst sich sehr gut zu Vitalfirbungen verwenden.
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. MORPHOLOGISCH-BIOLOGISCHER TEIL

1. Die Larve

Die Larven von Hydropsyche gehséren zu den netzbauenden
Trichopterenlarven der fliessenden Gewisser. [Threr Form nach sind
sie campodeld. lhre Linge variiert von 14—19 mm (ohne Nach-
schieber), 1hre Breite von 2—3 mm (gemessen am 3. Abdominal-
segment). Der Kopf, Pro-, Meso- und Metathorax sind stark chi-
tinisiert und dunkelbraun gefirbt. Das dunkle Zeichnungsmuster ist
sehr variabel. Der Kopf ist oval und mit kauenden Mundgliedmassen
versehen. Im Gegensatz zur Imago fehlen der Larve Antennen.
Diese sind reine Imaginalorgane. Die Vorderbeine besitzen an der
Coxa zwei starke Haken (Abb. 1) und sind kriftiger gebaut als
die Mittel- und Hinterbeine, die als Gehbeine ausgebildet sind.
Alle drei Paare sind stark gepanzert, ihr Chitin ist dabei durch-
scheinend. Ventral liegen auf dem Meso- und Metathorax je zwei
Paar Biischelkiemen. Das Abdomen ist weichhiutig und durch das
Durchschimmern des Fettkérpers griin gefirbt. Es besteht aus
10 stark behaarten Segmenten. Als abdominale Anhinge finden wir
vom 2. bis 6. Abdominalsegment je zwei Paar biischelférmig ver-
zweigte Tracheenkiemen, wihrend das 1. und 7. Segment nur ein
Paar dieser Organe besitzt. (Das 7. Segment von H. instabilis hat
keine Biischelkiemen.) Aus den Seiten der 4. bis 6. Abdominal-
segmente ragen beiderseits je drei winzige Zipfel hervor, wihrend
auf dem 3. und 7. Segment sich nur ein solcher findet. Diese Zipfel -
sind die Anlagen der lateralen Lappenkiemen, emem Puppenorgan,
von dem in einem spiteren Kapitel die Rede sein soll.

Am Korperende sitzen zwer Nachschieber, die je ein Borsten-
biischel und einen starken Haken tragen, womit sich das Tier in
seinem Netz verankert (Abb. 19).

Die Larve lebt unter Steinen in stark fliessenden Gewissern.
Mit 1hrem Spinnsekret baut sie trichterfﬁrmige Netze, die gegen
hinten zu in eine Wohnrohre ausmiinden. Hiufg werden in die
Rshre Blattstiicke und sonstige kleine Objekte, die 1im Wasser liegen,
eingesponnen. Die Uffnung des Netzes, in der sich allerlei Nahrung
verfingt, ist gegen die Stréomung gerichtet.

ormalerweise verlasst die Larve ihr Netz nicht, wird sie aber
dazu gezwungen, so kriecht sie auf dem Grunde des. Cewisaers
umher oder schwimmt. Man beobachtet dabei, dass sie sich maximal
streckt, 1hre Beine spreizt und mit dem Abdomen starke seitwirts-
schlagende Bewegungen macht. Nimmt man eine Larve aus ihrem
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Netz heraus, so kehrt sie in der Regel nicht dahin zuriick, sondern
baut sich eine neue Wohnung. In ganz seltenen Fillen sucht sie
ithr altes Netz wieder auf.

Hydropsyche iiberwintert meistens als ausgewachsene Larve. Am
2. Februar 1946 fand ich allerdings in den Langen Erlen bei Basel
drer Larven, die ihre vorletzte Larvenhiautung noch nicht durch-
gemacht hatten. Zwei davon hiuteten sich ein paar Tage spiter,
die dritte machte zwer Hautungen durch, starb aber kurz nach der
zweiten Hautung.

2. Der édussere Ablauf der Metamorphose

a) Die Larve und die Vorpuppe

Die Beobachtungen iiber die Einzelheiten der Verinderungen
wihrend der Metamorphose wurden 1m Laboratorium gemacht, und
zwar anhand von Tieren, die 1m letzten Larvenstadium eingebracht
worden waren. Zum Vergleich wurden jeweils Tiere des betreffenden
Alters aus dem Freiland zugezogen. Es zeigte sich dabei, dass die
Zeit, die vom ersten Auftreten der Metamorphoseanzeichen bis zum
Schlupfen der Puppe benstigt wird, bei Hydropsyche in jedem Falle
konstant 1st und vier Tage dauert. Ebenfalls konstant ist der zeitliche
Ablauf der Metamorphosevorginge in den einzelnen Organen. Auf
Grund dieser Tatsache ist es méglich, eine Einteilung der Metamor-
phosestadien 1n acht Phasen vorzunehmen und die histologischen
Verinderungen der Metamorphose zeitlich zu lokalisieren.

- Phase A

Unter der Phase A verstehen wir den Zustand der ausgewach-
senen Larve.

Phase B

Als erstes Anzeichen der herannahenden Metamorphose wird
festgestellt, dass die Larve thr Netz verlisst und lebhaft umher-
zukriechen beginnt. Durch Anwachsen des Fettkorpers wird das
Abdomen merklich dicker und erscheint heller. Gleichzeitig schieben
sich die Hinterleibssegmente ineinander, wodurch eine Verkiirzung
des Tieres um etwa !/; der urspriinglichen Lénge eintritt. Die Larve
hort plotzlich zu fressen auf, obgleich die Mandibeln noch geraume
Zeit beweglich sind. Die Anlagen der lateralen Lappenkiemen am
Abdomen wachsen aus, ohne dass vorher eine Hiautung stattgefunden
hitte.
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12—24 Stunden nach dem Verlassen des Netzes beginnt die
Larve mit dem Bau des Puppengehiuses. Es besteht aus einem
dichtgewobenen Netz, an dessen Aussenseite Steinchen befestigt sind.
Dieses Bauwerk i1st an der Unterseite eines grésseren Steines befestigt
und ist allseitig verschlossen. Im Laboratorium zog ich die Larven
in kleinen Schalen von 5 14 ¢cm Durchmesser auf. In der Regel baut
die Larve eine Wohnréhre ohne Trichter ; in ganz seltenen Fillen
jedoch sah ich, dass Ansitze zu einem Trichter geschaffen wurden.
Vermutlich hiangt der Bau dieses Trichters mit dem Vorhandensein
einer Wasserstréomung zusammen. Oftmals konnte ich beobachten,
wie Hydropsyche ihr Puppengehduse baut. Steht der Larve kein
Baumaterial zur Verfiigung, so spinnt sie nur ein sehr dichtes, eng-
maschiges, weissliches Netz. Stellt man 1hr jedoch Baumaterlal zur
Verfiigung, so spinnt sie alles Erreichbare ein ; Glassplitter, Fiden,
Watte, Algen, Tubifex. Wihrend des Baues verankert sich die Larve
mittels der Haken ihrer Nachschieber in die schon gesponnenen
Faden, streckt den Kopf aus der Offnung heraus und presst die
Seide aus dem Labrum. Mit Hilfe ihrer Vorderbeine befestigt sie
den Faden am Gefdss. Die Larve baut eine Zeitlang auf der einen
Seite, dann kehrt sie sich im Netz um, um von der Gegenseite fort-
zufahren. Um sich zu drehen, legt das Tier den Kopf gegen die
ventrale Seite des Abdomens und driickt diesen so lange nach riick-
wirts, bis eine Drehung von 180° vollzogen 1st. Sofort wird nun in der
neuen Richtung weitergebaut. Um zu sehen, wie lange eine Larve an
einem Stiick baut, gab ich ihr als Baumaterial kleine Glassplitter.
Dieses Material hat den grossen Vorzug, dass das Gehause durch-
sichtig bleibt und das Tier gut darin beobachtet werden kann. Es
wurde jeweils nur ein Glassplitter eingebaut, dann kehrte sich das
Tier um und setzte auf der andern Seite einen neuen Splitter ein.
Nach zwei bis dret Umdrehungen ruhte das Tier fiir ca. drei bis
vier Minuten aus. Von den Glassplittern wurden nur diejenigen
verwendet, die in Greifnihe lagen. Niemals verliess die Larve das
Netz, um weitergelegene Partikel zu holen; werden Glassplitter
ausser Reichweite der Larve gelegt, so versucht das Tier nicht, sie
zu erreichen. Die Nachschieberhaken bleiben immer im Netz veran-
kert ; verliesse die Larve es in der freien Natur, so wiirde sie sofort
von der Strémung weggerissen werden.

Phase C

Sobald der Bau des Puppengehiuses beendigt ist, schliesst sich
die Larve darin ein und beginnt mit dem Abdomen charakteristische,
schlagende Bewegungen auszufiihren, die man als Atembewegungen
bezeichnet. Das Tier liegt mit der Ventralseite gegen die Unterlage
des Gehiduses. Die Beine sind ganz an den Kérper gepresst, wobel
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die Vorderbeine cephalwirts, die Mittel- und Hinterbeine caudal-
warts gerichtet sind.

Nimmt man ein solches Tier aus dem Netz heraus, so héren die
Atembewegungen scfort auf, es kriecht in der Schale herum und
versucht ein neues Netz zu bauen, was ithm aber mcht gelmgt
trotz starker Spinnbewegungen kénnen héchstens einige wenige
Faden herausgepresst werden. Die Spinndriise ist aber noch voll
Sekret. Die Larve ist nun zur Vorpuppe geworden.

Unter dem Vorpuppenstadium verstehe ich die Zeit vom
Verschluss des Gehiuses an bis zur Puppenhiutung. Dieses Stadium
dauert zwer Tage. Wihrend dieser Zeit finden im Tier grosse Um-
wilzungen statt, die zum Teil dusserlich sichtbar sind. Mundglied-
massen, Beine, Nachschieber werden umgebaut ; Antennen, Maxillar-
und Labialpalpen und dussere Geschlechtsorgane werden aufgebaut.
Die thorakalen, ein Teil der abdeminalen Biischelkiemen sowie die
Analkiemen werden abgebaut.

Ein Vorpuppenstadium wurde bei Trichopteren mit einer Aus-
nahme noch von keinem Autor beschrieben. ThHIENEMANN (1905)
spricht von einem zweitégigen Ruhestadium der Larve, NIELSEN
(1942) sagt, dass sich in der Ruhelarve unter der Larvencuticula
eine Puppencuticula bilde. Er erwihnt die Stellung der Beine, die
am Korper angepresst sind. GLascow (1937) beschreibt die neusee-
landische Trichopterenart, Hydropsyche colonia McL. Er sagt, dass
zwischen der Larve und der Puppe eine Praepupa auftrete, ihre
Linge solle um die Hilfte kiirzer sein als die der Larve. Das Zustande-
kommen der Verkiirzung interpretiert der Autor damit, dass die
Larve zum Bau des Puppengehiuses ihre ganze Seide verbraucht
habe und dass dadurch die Spinndriisen schrumpfen. Die Schrump-
fung der Spinndriisen habe eine Verkiirzung des Kérpers zur Folge,
durch die Verkiirzung brauche das Tier eine kleinere Puppenwohnung
zu bauen.

Wie wir in einem spiteren Kapitel sehen werden, sind die Spinn-
driisen von Hydropsyche nach dem Bau des Puppengehiuses prall
mit Sekret gefillt und in der Vorpuppe quellen die Spinndriisen
betrichtlich auf, sodass keine Verkiirzung des Koérpers durch das
Schrumpfen dieser Organe eintreten kann. Die Spinndriisen schrump-
fen erst in der Puppe zusammen. Bei unseren Hydropsychearten
tritt niemals eine Kérperverkiirzung um die Halfte ein, sondern nur
etwa um 1/5 der Larve.

Phase D

6—8 Stunden nach dem Einschluss beginnen sich am Tier
Verianderungen abzuzeichnen, es hat Mihe die Hinterbeine zu
bewegen. Der Beininhalt wird triibe. Diese Triibung wird durch den
Abbau der Beinmuskulatur, die distal-proximalwirts fortschreitet,
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Abb. 1. — Vorpuppe in der Phase G. Das Augenpigment wandert gegen die Kopfbasis.

— La. A, Larvenauge. — Au. Pi, Augenpigment. — Cox. ha, Coxalhaken. — Ab.

Kie, Abdominalkiemen. — La. Kie, laterale Lappenkiemen. — A. K, Analkiemen. —
N, Nachschieber.
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verursacht. Dre1 Stunden spiter ist der ganze Beininhalt retrahiert
und die Hinterextremitit erscheint leer. In dieser Phase wird der
Inhalt der metathorakalen Biischelkiemen abgebaut.

Phase E

Das Puppenbein beginnt in die leere Chitinhiille einzuwachsen,
sobald der Inhalt des Hinterbeins vollig retrahiert ist, diesen Zustand
zeigt Abb. 2. Das Puppenbein wichst bis in das erste Tarsalglied
hinein. Wihrend des Einwachsens des Puppenbemes in die leere
Chltmhulle wird der Inhalt des Mittelbeines 1n analoger Weise
wie der der Hinterbeine retrahiert. Der Inhalt der mesothorakalen
Kiemen zieht sich in den Kérper zuriick. Gleichzeitig wird auch der
Inhalt der Mundgliedmassen zuriickgezogen. Die Bildung der Puppen-
mundgliedmassen vollzieht sich im Innern der Kopfkapsel und kann
dusserlich nicht verfolgt werden. Die Hypodermis lést sich von der
Larvenhaut am ganzen Kérper los, ebenso wird das Pigment des
Larvenauges abgehoben, und an der Cuticula bleibt ein heller,

durchsichtiger Fleck zuriick (Abb. 1).

Abb. 2. — Vorpuppe in der
Phase E, Hinterbein. Das Pup-
penbein ist bis in das |. Tarsal-
glied eingewachsen (Microphot.,
Vergr. 45 x). — Ti, Tibia. —
Ta, Tarsus. — Pu, Puppenbein.

Abb. 3. — Schema der Retrak-
tion des Inhaltes der inneren
Reihe der abdominalen Biischel-
kiemen. lhr Inhalt wird zuriick-
gezogen, an den Kiemen der
dusseren Reihe ist die Cutlcula
abgehoben (Phase G-H). — 1.K,
Kiemen der inneren Reihe. —
a.K, Kiemen der dusseren Reihe.
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Phase F

Drei Stunden nach Beginn der Phase E wachsen die Puppenbeine
in die Hiillen der Mittelbeine hinein. Der Inhalt der Vorderbeine
wird retrahiert.

Das Augenpigment sinkt tief in die Kopfkapsel hinein. Diese
Phase dauert auch ca. dreir Stunden.

Phasen G—H

Zeitlich kénnen diese Phasen nicht unterschieden werden, da
dussere Verinderungen an der Vorpuppe sehr gering sind.

Die Puppenbeine wachsen in die Vorderbeine hinein. Das Auge
wandert an die Kopfbasis und das sich bildende Puppenauge schim-
mert durch die larvale Kopfcuticula durch.

Der Inhalt der innern abdominalen Biischelkiemen beginnt ca.
12 Stunden nach dem Einwandern der Puppenbeine in die Vorder-
beine sich zu retrahieren. Die &ussern Biischelkiemen dagegen
nehmen lediglich an der nun statthindenden Hautung teil. Der Inhalt
der innern Biischel retrahiert sich mehr und mehr, bis er vollig ver-
schwunden 1st. Abb. 3 zeigt im Schema diesen Vorgang. An den
dussern Kiemen ist die Cuticula abgehoben, wihrend der Inhalt der
innern Biischel sich in Retraktion befindet.

Wahrend der ganzen Vorpuppenzeit bleiben die analen Blut-
klemen ausgestreckt Reizt man sie durch Beriihrung, so werden sie
emgezogen um sofort wieder ausgestulpt Zu werden Erst ganz kurze
Zeit vor dem Schliipfen der Puppe reagieren sie nicht mehr und
bleiben bei Beriithrung in Erektion. Das ist der Augenblick, in dem
auch sie abgebaut werden. Der Abbau dieser Organe wird in einem
spiteren Kapitel behandelt. Die Puppe schliipft zwei Tage nach dem
Einschluss der Larve ins Puppengehiuse.

Abb. 1 zeigt eine Vorpuppe in der Phase G. Das Larvenauge
ist noch nicht bis an die Kopfbasis gewandert.

Die Metamorphose verliuft in der Vorpuppe mit wenigen Aus-
nahmen schemagemaiss (Tabelle 1), es kénnen hie und da leichte Ver-
schiebungen im Eintritt der einzelnen Abbauphasen eintreten, so kann
z. B. der Beginn des Retraktionsprozesses in den Mittel- und Vor-
derbeinen verzogert werden, oder im Gegentell schon eintreten,
bevor die Hinterbeine abgebaut sind.

Unter dem Vorpuppenstadium von Hydropsyche verstehen wir
hier ein Metamorphosestadium, das sich zwischen Larve und Puppe
einschiebt. Zwischen Larve und Vorpuppe tritt keine Hiutung ein,
gegeniiber der Larve treten jedoch leicht zu erkennende Unterschiede
auf

|. Die Verkiirzung des Tieres ;
2. Die Verdickung des Abdomens durch Fettanlagerung ;



Zeitliche Zusammenstellung der Metamorphosephasen von der Larve bis zum Schliipfen der Puppe

TABELLE |
TZeit der Gesamtdauer
Phase Morphologische Verdnderungen Spinndriisen (Hinterabschnitt) Muskulatur (Nachschieber) inzelnen Phaser | 9es \[/(?jl;ll)lL;rI]}Dcn-
in Stunden il’sl 2[undzn
|
A Larve. Larve. Larve. | — —_
B Auswachsen der Lappen- _ _ | 1994 _
kiemen. i
Vorpuppe : |
C Alle Beine und Mundglied- — | ca. 8 8
massen beweglich. Aufhéren der Sekretion,
- Hiufchenbildung des Zell- | - — |
_ . ‘ plasmas. . Lockerung der kontraktilen |
D Hinterbeine bauen sich ab. Substanz, Querstreifung un- ca. 3 11
terbrochen,
. . .-— ; a |
E %ﬁf't.eibemg ba&ertl. S!lCh QE’ Muskulatur s‘chrumpft, Sar- | = 14
dsung der Cuticula, Ab- ) _ kolemmn wellig. ca. 3
hebung der Augen. _P]asmahaufchen legen sich
— —- e i Schollen.
5 Vorderbqine ba_uen sich ab, Muskulatur verfarbt, Sarko- . B 17
Augen sinken in die Tiefe. lemm aufgelsst. '
G Augen wandern an die Muskel kompaktﬂ,“ kontrak-
Kepthasis, tile Substanz zerfillt n QGra-
B Plasmaschollen abgerundet, nula, Kernzerfall beginnt. 17 45
- - erstes Auftreten der Kugeln. |~ i ) B B ety
) Muskeln von Phagocyten |
H Innere Kiemenbiischel re- befallen, Kernzerfall, Bil- |
trahieren ihren Inhalt. dung der Puppenmuskula-
tur.
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3. Das Auswachsen der lateralen Lappenkiemen, einem Puppen-
organ ;

4. Die Abbauvorginge in Kopf, Thorax und Biischelkiemen.

Grascow (1937) gab als Charakteristik der Vorpuppe von H. colo-
nica die Stellung des Kopfes an. Sie soll nach ithm immer quer zur
Kérperachse sein. Der Grund zu dieser Querstellung des Kopfes
liegt darin, dass dieser in der richtigen Lage sein soll, um die Puppen-
mundgliedmassen bilden zu kénnen, die ventral liegen.

Bei den Hydropsyche-Arten, die in unseren Gegenden vorkommen,
kann es vorkommen, dass der Kopf im rechten Winkel zur Koér-
perachse gebeugt wird, aber es 1st dies nicht die Regel. Sehr oft
bleibt er in der normalen Lage, die er bei der Larve hatte (Abb. 1).

b) Die Puppe

Wenn sich die Cuticula an der Vorpuppe iiberall von der Innen-
fliche der Hypodermis losgelést hat und darunter bereits wieder
eine neue Puppencuticula gebildet wurde, platzt dorsal die Larven-
haut des 1. und 2. Abdominalsegmentes auf. THiENEMANN (1905) hat
anhand von Exuvien und von Tieren, die aus irgend einem Grunde
nicht schliipfen konnten, richtig vermutet, dass die Puppe zuerst mit
dem Abdomen die Larvenhiille verlasse. Die junge Puppe schlipft
aus der entstandenen Oﬂnung zuerst mit dem Abdomen heraus,
dann folgt der Thorax und schliesslich wird der Kopf aus der Larven-
hiille herausgezogen. Die Tracheen, Vorder- und Enddarm mit den
Analkiemen werden gehiutet. Ein Teil der Biischelkiemen und die
lateralen Lappenkiemen sind bei der Puppe vorhanden.

Mehrmals konnte ich eine Puppenhiutung im Binokular beo-
bachten. Die Tiere lagen 1n Blockschalen, wo sie keine Flichen,
hatten um die Haut abzustreifen. Nach meinen Becbachtungen
braucht die Puppe nicht, wie KrapaLek (1893) behauptete, eine
Fliache, an der die Haut abgestreift werden konnte.

Hier kommen 1m Schlupfmoment gelegenthche grossere Unter-
schiede, sowohl bei Laboratoriumstieren wie auch ber frischge-
fangenen sch]upfberelten Vorpuppen vor. Ofters konnte ich beob-
achten, dass sie bis zu drer Tagen zu spit schlipften. Unter der
Larvenhaut entwickelte sich die Puppe ganz normal weiter und
beim Schliipfen war sie schon pigmentiert. Die Puppenzeit war
dementsprechend um so viele Tage abgekﬂrzt. In der Regel platzt
bei der Hautung der Insekten die Haut auf der Dorsalseite des Thorax
auf, hiufig lings einer vorgezeichneten Naht. Ausnahmen davon sind
in verschiedenen Insektentamilien snzubreffen : Cyclorrhaphe Dip-
teren, Hymenopteren (EIDMANN, 1924).

Hydropsyche verbringt die grosste Zeit 1hres Puppenlebens n
threm Gehiuse. Die Puppe ist eine Pupa libera. Sie ist beweglich,
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fiihrt die gleichen rhythmischen Atembewegungen mit dem Abdomen
aus wie die Vorpuppe. Auch die Mandibeln werden 18 Stunden
nach dem Schliipfen beweglich.

Morphologisch sieht die Puppe (Abb. 4) schon sehr stark der
Imago dhnlich. Alle Organe, ausser Mandibeln und Nachschieber,
gleichen weitgehend den Imaginalorganen. Der Kopf ist kurz und
breit, Antennen, Maxillar- und Labialpalpen liegen dicht am Kérper
an. Die Fiihler sind sehr lang und reichen bis iiber die mittleren
Abdominalsegmente. Auffillig sind die stark chitinisierten Mandibeln,
die betrachtlich stiarker und grésser sind als die der Larve. Sie liegen
in der fiir Trichopteren typischen Kreuzlage. Die drei Beinpaare
sind deutlich voneinander getrennt, Meso- und Metathorax tragen
die Fliigelscheiden. Die Beine haben bereits die fiir die Imago typi-
schen Sporen an den Tarsen, die Mittelbeine sind als Schwimmbeine
ausgebildet, 1hre Tibia ist verbreitert und mit Schwimmhaaren
versehen.

Das Abdomen ist deutlich gegliedert, ventral trigt es die Biischel-
kiemen, davon sind aber nur die dussern erhalten. Seitlich ragen
aus den Abdominalsegmenten beiderseits die lateralen Lappen-
kiemen, an den Segmenten 4—6 je drei Lappen, am 3. und am 7. Seg-
ment nur je ein Lappen. Das letzte Segment trigt beim Miannchen die
dusseren Genitalien, die denen der Imago sehr adhnlich sind. Die
Nachschieber sind umgebaut worden. lhre Form ist im Vergleich
mit dem Larvenorgan ein wenig verschieden und sie sind nur noch
eingliedrig. Ausser den lateralen Lappenkiemen besitzt die Puppe
von Hydropsyche noch eine Reihe weiterer Puppenorgane. Das
Abdomen hat dorsal auf den Segmenten 3—8 Chitinhaken und
-platten, die als Bewegungsapparat funktionieren. Die schon er-
wihnten Schwimmbeine sind als Puppenorgane zu bezeichnen, da bei
der Imago die Behaarung und beim Minnchen die Verbreiterung
wegfallen. Auch die Puppenmandibeln haben eine ganz andere Form
als die der Larven; die Imago hat als Mandibeln nur noch zwei
Stummel. Mandibeln, Labrum und Nachschieber sollen nach THiE-
NEMANN (]905) als « Putzapparate » dienen. Diese Ansicht lisst sich
nicht aufrechterhalten, wie in einem spiteren Abschnitt dargelegt
werden soll.

Waihrend der Puppenzeit vollziehen sich am Tier wenig dusser-
lich sichtbare Verianderungen.

Die frisch geschliipfte Puppe ist weiss und unpigmentiert, sogar
die Augen sind farblos. 18 Stunden nach dem Schliipfen beginnt
die Pigmentierung des Kérpers. Sie nimmt ihren Anfang in den
Augen, die eine rote Farbe annehmen. Der ganze Kérper wird nach
und nach dunkler, die Fliigelscheiden und der Kopf werden braun.
18 Stunden nach dem Schliipfen beginnt sich der Nachschieberinhalt
zuriickzuziehen, er erscheint als weisser, tritber Zapfen, der durch
die Chitinhiille durchschimmert. Am dritten Puppentage haben die
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Augen ihre definitive schwarze Farbung angenommen. Am sechsten
Puppentag firben sich die Fliigelscheiden dunkelbraun und das
Fliugelgedder differenziert sich unter der Puppenhaut. An diesem
Zeitpunkt hebt sich die Cuticula von der Hypodermis am ganzen
Puppenkérper ab und eine neue imaginale
Cuticula wird abgeschleden In den Anten-
nen, Maxillar- und Labialpalpen schimmern
die 1imaginalen Korperteile durch die
Puppencuticula durch.

Gegen Ende des 9. Puppentages fingt
die Puppe an lebhaft zu werden. Mittels
ithrer starken Mandibeln durchbeisst sie das
Netzwerk, das die Steine des Gehiuses zu-
sammenhilt und die Wohnung auskleidet.
Auf diese Weise bereitet sie sich ein Loch
vor, durch das sie den Puppenkérper ver-
lassen kann. Im Laufe des 10. Puppentages
werden die Mittelbeine plstzlich beweglich.
Die Puppe kriecht aus dem Gehiuse heraus
und schwimmt auf dem Bauche liegend
gegen das Ufer des Baches zu. Normaler-
weise heftet sie sich an einen Gegenstand,
der aus dem Wasser herausragt, fest und
klettert daran empor, bis sich ihr Thorax
iiber dem Wasserspiegel befindet. Mittler-
weile sind auch die Hinterbeine und die
Mittelbeine beweglich geworden. Die Zeit
zwischen dem Verlassen des Gehiuses und
dem Schlﬁpfmoment variiert zwischen ein
paar Minuten bis zu einer halben Stunde.
In dieser kurzen Zeit wird der Inhalt der
Puppenmandibeln bis auf einen kurzen
Retraktionsstummel abgebaut. Der Abbau ,,, , _ P 6T

: . : . 4. uppe, age
geht so rasch vor sich, dass er im einzelnen ;3. — M4, Mandibeln.
nicht beobachtet werden kann. — Pmzx, Palpus maxillaris. —

Wenn sich die Puppe zum Schliipfen A, Antenne. — La. Kie,
anschickt, werden die Atembewegungen laterale Lappenkiemen.
schneller. Durch die Puppenhaut 1st der
Imagokérper gut sichtbar. Plétzlich geht
durch das ganze Tier eine Wellenbewegung cephalo-caudal und eine
zweite caudo-cephal. In diesem Moment platzt die Puppenhaut
dorsal lings einer vorgezeichneten Naht auf und die Imago tritt ins
Freie. Zuerst befreit sich der Thorax, dann das Abdomen und zuletzt
der Kopf. THIENEMANN (1905) beobachtete, dass die Imago den
Kopf vor dem Abdomen aus der Puppenbhiille befreit. Ich konnte den
Vorgang hiufig unter dem Binokular beobachten, und jedesmal stellte

21
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ich fest, dass der Kopf zuletzt aus der Puppenhaut gezogen
wurde.

Wihrend des Schliipfaktes, der ca. drei Sekunden dauert, breitet
die Imago ihre Fliigel aus. Sie fliegt sofort davon, ohne lingere Zeit
am Schliipfort zu bleiben. THIENEMANN (1905) berichtet, dass nur
kleinere Trichopterenarten auf der Wasseroberfliche direkt schliip-
fen, ohne sich an einem Gegenstand festzuheften. Bei Hydropsyche
konnte ich dies jedoch sowohl ber meinen Zuchttieren wie auch in
der freien Natur beobachten. Das Tier bleibt zu diesem Zwecke
ruhig an der Wasseroberfliche liegen, sodass nur der Thorax heraus-
ragt. Nachdem die Haut geplatzt ist, schliipft die Imago aus. In der
freten Natur sah ich zweimal auch Rhycophila auf diese Weise
schliipfen. An einem Bache, mit steilen kiinstlichen Ufern, wo
Trichopteren keinen Halt an Gegenstinden, die aus dem Wasser
herausragen, finden kénnen, konnte ich wiederholt Hydropsychiden
auf diese Art schlupfen sehen

Das Puppenleben von Hydropsyche dauert zehn Tage, In ganz
seltenen Fillen kann es sich auf zwélf Tage ausdehnen.

Wihrend die Puppen meist in den frithen Morgenstunden oder
in der Nacht schliipfen, verlassen die Imagines die Puppenhaut meist
am Nachmittag oder gegen Abend. Wihrend des Tages halten sie
sich an schattigen Orten, meistens in Biumen versteckt, um in der
Dimmerung auszuschwirmen.

Zum Metamorphosevorgang von Hydropsyche sei noch einmal
erginzend zusammengefasst :

Zwischen dem Larven- und dem Puppenstadium macht Hydro-
psyche eines durch, das wir als Vorpuppenstadium bezeichnen.
Dieses unterscheidet sich in mancher Hinsicht von dem Larven-
stadium, obgleich keine Hautung dazwischen erfolgt. Die Kopf- und
Brustteile werden vollkommen umgebaut. Der Inhalt der Mund-
gliedmassen und der Beine wird retrahiert, in die leeren Hiillen
wachsen die Puppenbeine hinein. Die thorakalen Biischelkiemen
und auch das Larvenauge werden abgebaut. Das Abdomen macht
keine so starken Umwilzungen durch. Es wird ein Puppenorgan
gebildet, die lateralen Lappenkiemen, ein Teil der abdominalen
Biischelkiemen und die Analkiemen werden ab- und die Nach-
schieber umgebaut.

Bei andern Trichopteren der fliessenden Gewisser konnte ich
auch Vorpuppenstadien feststellen, sodass wir annehmen kénnen,
dass dies bei allen Trichopteren unserer fliessenden Gewisser vor-
kommt. Das Vorpuppenstadium stellte ich fest bei: Rhyacophila,
Silo, Plectrocnemia, Agapetus, Leptocerus.

Beim Schliipfen der Puppe platzt dorsal die Haut auf dem ersten
und zweiten Abdominalsegment auf. Die Puppe macht dusserlich
nicht so tiefgreifende Verinderungen durch wie die Vorpuppe. Das
Tier bekemmt nach und nach seine endgiiltige Pigmentierung.
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Unmittelbar nach dem Schliipfen scheint in der Puppe eine Ruhe-
phase einzutreten, die 18 Stunden dauert, denn erst nach dieser
Zeit beginnen die Verinderungen am Puppenkérper.

c) Die Imago

Von der Imago sei nur noech eine Besonderheit kurz erwihnt. Die
frisch geschliipfte Imago besitzt ncch alle pupalen Kiemen, Biischel-
kiemen wie laterale Lappenkiemen. Wenige Stunden nach dem
Schliipfen, wenn sich das Abdomen dunkel gefirbt hat, sind die
Kiemen eingetrocknet.

Beide Kiemenarten verschwinden somit durch Austrocknung,
ohne dass eigentliche Abbauvorgéinge stattgefunden hatten cder dass
sie durch eine Hautung abgestossen worden wiren.

d) Die Flugzeiten

Hydropsyche hat in unseren Breiten zwei Generationen im  Jahr.
Die eine im Frithjahr von Ende April bis Ende Mai, die Hauptflug-
zeit ist Ende Mai. Die zweite Generation fliegt von Mitte August
bis Ende September ; in ganz warmen Jahren kann sie sich bis Mitte
Oktcber ausdehnen. Diese ist nicht sc reich an Individuen wie die
erste Generation, dagegen dauert sie langer. NIELSEN (1942) beobach-
tete in Dianemark nur eine Generation und zweifelt an den Angaben
fritherer Autoren aus siidlicheren Gegenden, die von zwei Genera-
tionen sprechen. Er vermutet eher, dass in Mitteleuropa nur eine,
aber dafiir lange Flugzeit existiere. Dieser Auffassung kann ich mich
nicht anschliessen. Ich becbachtete in unseren Breiten deutlich zwet
Generationen. Die Eiablage erfolgt unter Wasser. Die Eier werden
von emner Kittmasse eingehiillt, scdass sich ein Laich bildet, der an die
Unterseite von Steinen oder Holzern befestigt wird.

Die Embryonalentwicklung dauert je nach den herrschenden
Temperaturverhiltnissen 10—14 Tage. Die Junglarven unterscheiden
sich von den nichstfolgenden Stadien durch das Fehlen simtlicher
ventralen Biischelkiemen, welche nach der ersten Héiutung auftreten.

Die Larven von Hydropsyche machen vier Hiutungen durch (SiL-
TALA, 1907).
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II. HISTOLOGISCHER TEIL

1. Die Spinndriisen

Die Spinndriisen von Hydropsyche sind in threm Aussehen und
Bau denen der Bombyciden sehr dhnlich. Sie bestehen aus zwei
langen Schlduchen, die im Abdomen mehrmals in Schlingen gelegt
sind. Im Kopf vereinigen sie sich und miinden in einen unpaaren
Ausfithrgang ins Labium. An der Vereinigungsstelle liegt eine so-
genannte Presse. Am Driisenschlauch lassen sich zwei Zonen unter-
scheiden, eme dickere, den Hauptteil der Driise bildend, und eine
diinnere, zur Presse fithrende. Die kleinen LyoNEL’schen Driisen,
wie sie von LESPERON (1937) beschrieben werden, fehlen.

In 1hrem histologischen Aufbau sind die beiden Driisenregionen
verschieden. Die dickere Zone, der Hinterabschnitt der Driise, ist
der produktive Teil. Er besteht aus grossen hexagonalen Zellen,
die stark gelappte Kerne besitzen. Der Vorderabschnitt, die diinnere
Region, besteht auch aus hexagonalen Zellen, ithre Kerne jedoch
sind unverzweigt und viel kleiner. Es ist die konduktive Zone der
Driise. Die Spinndriisen werden nur von einer Trachee versorgt,
die am hinteren Ende der Driise einmiindet. Sofort nach ihrem
Eintritt verzweigt sich die Trachee in wenige Tracheolen.

Die Seidenproduktion der Driise 1st so intensiv, dass eine Larve
ihr Netz in zwet Stunden bauen kann. Wenn die verpuppungsreife
Larve ihr Puppengehiuse gebaut und sich darin eingeschlossen hat,
beginnt die Riickbildung der Spinndriisen. Die Seidenproduktion
hat aufgehiirt, das Driisenlumen ist noch prall mit einem Sekretrest
gefiillt, das spater auf ungeklarte Weise verschwindet.

Die lebende Driise ist weisslich und durchscheinend, ihre Kerne
schimmern etwas dunkler durch und das Sekretlumen erscheint als
dunkler Mittelstrang.

Das Verhalten der Spinndriisen wdhrend der Metamorphose :

Im folgenden soll iitber den Abbau der Spinndriisen niher ein-
getreten werden. Es werden jeweils der Hinterabschnitt, der Vorderab-
schnitt und die Resultate der Vitalfirbungen in beiden Abschnitten
beschrieben werden, unter Beibehaltung der gleichen Phaseneintei-
lung, die im morphologisch-biologischen Teil aufgestellt wurde.
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Phase A. — Larvale Driise

Hinterabschnitt : Die Zellen des Hinterabschnitts der Spinn-
driisen besitzen zwei Membranen. Gegen aussen wird die larvale
Driise von einer dicken Basalmembran, gegen das Lumen zu von
einer diinnen Intima abgegrenzt. Ich wende 1m folgenden den auch
von anderen Autoren verwendeten Ausdruck «Intima» fiir den
lumenwirts gerichteten Rand des Spinndriisenepithels an. Das Zell-
plasma ist weitgehend homogen, der Kern ist von einer deutlich
sichtbaren Membran umgeben. In seinem Innern sind viele Nucleolen
verteilt, die von zahlreichen Chromatinkérnern umgeben sind. Die
Zellgrenzen sind nicht sichtbar. In der Abb. 5 ist eine Driisenzelle
in der « phase post-sécrétrice » nach LespEron (1937) dargestellt. Thr
Plasma scheint lumenwirts dunkler gefarbt zu sein als gegen die
Basalmembran. Dort liegen einige Vacuolen. Es ist der Zustand der
Driisenzelle, die soeben Seide produziert hat. Es wurde absichtlich
eine solche fiir die Darstellung gewihlt, weil dies dem Zustand
unmittelbar vor Beginn des Abbaues entspricht. Die Driisenzellen
des Hinterabschnittes sind bis zu 350 u lang.

Vorderabschnitt (Abb. 12) : Der Driisenschlauch des Vorderab-
schnittes ist viel diinner als der der produktiven Zone. Auch hier
sind die Zellen hexagonal, aber betrichtlich kleiner. Um jeden Zell-
kern herum ist eine leichte Ausbuchtung zu sehen. Zellgrenzen sind
nicht sichtbar. Der Vorderabschnitt wird nach aussen durch eine
Basalmembran abgegrenzt, wogegen die Intima verbreitert ist und
Streifenstruktur aufweist, was fiir den Vorderabschnitt charakteristisch
ist. Das Plasma ist homogen. Der Kern ist ziemlich gross und ellip-
tisch, er enthilt regelmissig verteiltes Chromatin und oft mehrere
Nucleolen, die besonders im hinteren Abschnitt deutlich sind.

Vitalfarbung beider Abschnitte (Visba-Griin und Neutralrot) :

In der vitalgefiarbten Driisenzelle lassen sich die gleichen Bestand-
teile erkennen wie im Schnittpriparat. Im Hinterabschnitt sind die
hexagonalen Driisenzellen, die diinne Basalmembran und die dicke
Intima. In der « phase post-sécrétrice» finden wir die basalwirts-
liegenden Vacuolen. Der Kern mit seinen Nucleolen ist gut sichtbar.
Im Hinterabschnitt hebt sich die breite Intima als dunkle Doppellinie
ab. Der Kern mit seinen Nucleolen ist ebenfalls zu erkennen.

Phase C—D

Hinterabschnitt (Abb. 6): Wenn sich die Vorpuppe einmal ins
Puppengehiuse eingeschlossen hat, beginnt der Abbau der Spinn-
driisen. Die Seidenproduktion hért daber auf. Die Driisen sind zwar
noch voll Spinnsekret, doch kénnen sie es nicht mehr absondern.

Nun beginnt die Driise zu quellen. Das Plasma ist nicht mehr
homogen, sondern sehr dicht gekérnt. Die Granula sind sehr fein






Abb. 5—16. — Ubersicht iiber den Abbau der Spinndriisen. Die Abb. 5—11 stellen
die Verhiltnisse im Hinterabschnitt, 12—16 diejenigen des Vorderabschnittes dar.
Vergrosserung 600 <. Zu den Abb. 5—8 und 10 wurde jeweils die Driisenzelle in
150 facher Vergrésserung skizziert, aus der die Detailzeichnung stammt. Der betref-
fende Ausschnitt ist jeweils eingerahmt. — 5, Larve. — 6, Phase C—D. — 7, Phase
E—F. — 8, Phase G—H. — 9, Puppe |. Tag. — 10, Puppe 3—4 Tage alt. — 11,
Puppe 5—6 Tage alt. — 12, Larve. — 13, Phase C—D. — 14, Phase G—H. — 15,
Puppe 1. Tag. — 16, Puppe 5—6 Tage alt. — Bm, Basalmembran. — Fu, Furchen im
Plasma des Vorderabschnittes in der | tigigen Puppe. — In, Intima. — Ke, Kern. —
Ku, Kugel. — L, Lumen. — Nu, Nucleolen. — PI. hy, hyalines Plasma. — Pl. sch.,
Plasmaschollen. — Str, Streifenstruktur der Intima des Vorderabschnittes. — Zg,
Zellgrenze.
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und liegen in Hiufchen zusammen, die durch schmale Zwischen-
rdaume getrennt werden. Ein diinner basaler Streifen bleibt von der
Granulation noch verschont, ebenfalls ein Streifen iiber der Intima.
Am stirksten ist die Haufchenbildung in der Mitte und gegen die
Basalmembran. Der Kerninhalt hat sich zusammengeballt. Durch
die Feulgen'sche Nuclealreaktion konnten die Kernzusammen-
ballungen als Thymonucleine erkannt werden. Die Nucleolen lassen
sich nicht mehr erkennen.

Vorderabschnitt (Abb. 13) : Auch das Plasma des Vorderabschnittes
1st granuliert, die Granula sind aber viel kleiner als die des Hinterab-
schnittes und in der Zelle gleichmissig verteilt. Die breite Intima
hat 1hre Streifenstruktur verloren und ist homogen. Uber der Intima
bilden sich Vacuolen, die wie Arkaden ins Zellinnere hineinragen.
Der Zellkern ist nicht verandert.

Vitalfdarbung : Die vitalgefiarbte Driise zeigt eine feine Kérnung,
die besonders in der Mitte der Zelle lokalisiert i1st. Die Kerne des
Hinterabschnittes sind gequollen, in ihrem Lumen liegen grosse
kugelfésrmige Korper, die vermutlich mit dem zusammengeballten
Kerninhalt der Schnittpriparate identisch sind.

Phase E—F
Hinterabschnitt (Abb. 7) : Die Driisenzellen sind um das Doppelte

threr urspriinglichen Dicke gequollen, dadurch ist das Driisenlumen
enger geworden. Im Innern der einzelnen Zellen haben sich die
granulésen Plasmaanhiufungen zu Schollen geballt, in der Mitte der
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Zelle ist diese Bi}dung am stiarksten. Die Schollen nehmen vom
Lumen gegen die Basalmembran an Grésse zu und ithre Form ist sehr
variabel. Zwischen den einzelnen Schollen liegen noch viele Granula
verteilt. Unter der Basalmembran ist eine schmale, homogen granu-
lierte Zone, eine ebensolche, aber breitere Zone liegt iiber der Intima.
In dieser Phase sieht man zum ersten Male deutlich die Zellgrenzen.

Auch die Kerne sind stark geschwollen. Thr Inhalt hat sich stark
zusammengeballt und liegt in Fetzen 1im Kernlumen verteilt.

Vorderabschnitt : Im Vorderabschnitt sind ausser einer starken
Quellung keine Verinderungen eingetreten.

Vitalfarbung : Auch die lebende Driise hat stark an Umfang
zugenommen, ihr Inhalt ist von Kérnchen durchsetzt, die sich durch
« Visba-Griin » firben lassen. In den Kernen des Hinterabschnittes
hat sich der Inhalt zu unregelmissigen Stiicken zusammengeballt.

Phase G—H

Hinterabschnitt (Abb. 8): Die Driise ist noch stirker gequollen.
Die Schollen haben sich abgerundet und sind gegen thre Umgebung
scharf abgegrenzt. Im mittleren Zellabschnitt ist die Struktur der
Schollen dichter, was an der Férbungsintensitét zu erkennen ist. Auch
an der Zone unter der Basalmembran hat Schollenbildung eingesetzt.

In der homogenen Zone iiber der Intima treten ganz vereinzelt
verschieden grosse, dunkelgefiarbte Kugeln auf, die von einer Vacuole
umgeben werden. Der Kern ist im allgemeinen kleiner und elliptisch.

Vorderabschnitt (Abb. 14) : Die Dicke der Driisenzelle hat sich
durch die Quellungsprozesse beinahe verdoppelt. Basalwirts ist das
Zellplasma homogen granuliert, lumenwirts dagegen zu Haufchen
zusammengeballt. Die Granula sind feiner als die des Hinterab-
schnittes. Die Vacuolen, die iiber der Intima liegen, haben sich ver-
grossert und reichen zuweilen bis an den Kern. Ein granulierter
Saum hat sich zwischen die Intima und die Vacuolenschicht einge-
schoben. Der Kern ist gewaltig gequollen, sein Inhalt i1st zusammen-
geballt. Wie Inseln liegen die Reste des Kerninhaltes im Kernraum
verteilt.

Puppe 1. Tag
Hinterabschnitt (Abb. 9, 17, 18) : Die Driise ist der Linge nach

geschrumpft, dadurch entstehen teilweise Einbuchtungen der Basal-
membran, die ihrerseits auch gequollen ist. Die Zellgrenzen treten
nun sehr deutlich hervor. Die Driise ist so stark gequollen, dass
dadurch das Lumen fast verschwindet. Ganz vereinzelt finden sich
noch kleine Sekretrestchen im Lumen. Der ganze lumenwirts gerich-
tete Teil der Driise ist jetzt von Kugeln gefiillt. Diese Kugeln haben
verschiedene Gréssen und Farben und i1hre Gestalt kann zuweilen
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ein wenig von der Kugelgestalt abweichen. Hiufig 1st darin ein
Inhalt zu erkennen. Teils ist er blasig, teils kornig, oder es sind Stdb-
chen zu erkennen, die entweder rosettenférmig in der Mitte der Kugel
angeordnet oder verteilt sind. Zwischen den einzelnen Kugeln liegt eine
hyaline Masse. Zum Teil ist die Intima durchbrochen und die Kugeln
sind ins Lumen gewandert. Das Plasma des proximalen Driisen-
abschnittes hat sich nur wenig verdndert. Zwischen den Schollen
liegen hie und da kleine, dunkelgefiarbte Kugeln. Im Kern sind die
Chromatinzusammenballungen nicht mehr vorhanden. Der Kernin-
halt scheint sich in eine kérnige Masse aufgelost zu haben (Abb. 17).

Abb. 17. — Teil aus dem Hinter-~ Abb. 18. — Ausschnitt aus der-

abschnitt einer Spinndriise einer selben Driise wie Abb. 17 (Micro-

| tagigen Puppe (Microphoto, Vergr. photo, Vergr. 800 % ). Bezeichnungen
100 x). wie Abb. 5—16.

Vorderabschnitt (Abb. 15): Das Lumen ist verschwunden. Der
Kern zeigt keine deutlichen Grenzen mehr, er hat sich zu homogen-
granulierten Bezirken im Plasma ausgebreitet. Das Innere der Driise
hat sich zerkliiftet und bildet helle Spalten. Das Plasma 1st erneut
homogen gekérnt und hat seine Haufchenstruktur verloren. Die
Kernbezirke sind nur an ihrer dichteren Granulation des Plasmas zu
unterscheiden. Nur die caudalen Zellen des Vorderabschnittes sind
in dieser Phase in ithrer ganzen Breite von Kugeln besetzt. In Abb. 15
sind vier Zellen gezeichnet, die leicht an ihren dichter gekérnten
Kernbezirken zu erkennen sind. Hier sind die beiden caudalen
Zellen stark mit Kugeln besetzt, wihrend die cephalen noch wenige
oder gar keine Kugeln enthalten. Vorerst finden wir nur im Plasma
Kugeln ; erst spiter dringen sie auch in die Kernbezirke ein.

Vitalfdrbung : Die Driise ist geschrumpft und im Hinterabschnitt sind
die Zellgrenzen als Einschniirungen sehr gut sichtbar. Das Lumen 1st
sehr eng und nur ganz selten lassen sich Sekretrestchen feststellen.
Das Plasma sieht einheitlich gekérnt aus. Kerne sind nicht mehr
sichtbar.
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Im Vorderabschnitt ist das Lumen verschwunden. Die Kerne
erscheinen als grosse, diffuse Bezirke. Um sie herum sieht man im
caudalen Teil des Vorderabschnittes die oben beschriebenen Kugeln.

Puppe 3—4 Tage alt
Hinterabschnitt (Abb. 10) : Durch die Schrumpfung der Driise

sind in der Gegend der Zellgrenzen tiefe Einschniirungen der Basal-
membran entstanden. Die Kugeln haben sich auf den grossten Teil
der Driise ausgedehnt, nur lumenwirts finden wir noch vereinzelt
Plasmaschollen. Im basalen Zellabschnitt ist das Plasma véllig auf-
gelost und kleine hyaline Restchen liegen zwischen den Kugeln. Die
Intima 1st nur noch bruchstiickweise vorhanden und die Lumen-
gegend 1st von Kugeln gefiillt, die die Intima durchstossen haben.
Die letzten Seidenreste sind verschwunden. Vorerst sind im Kern-
innern noch keine Kugeln anzutreffen. Am 4. Puppentage jedoch lost
sich die Basalmembran auf und die Kugeln scheinen in den Kern-
raum einzudringen.

Vitalfdrbung : Die Driise liasst sich nur noch bruchstiickweise
herauspraparieren. An ihren Bruchstiicken kénnen keine Details
mehr erkannt werden.

Puppe 5—6 Tage alt

Hinterabschnitt (Abb. 11) : Die Spinndriisen sind am Kérper nur
noch als Bruchstiicke vorhanden und sind sehr stark geschrumpft. Die
Kugeln sind vor allem 1m ehemaligen Lumen lokalisiert und liegen
dort dicht beieinander. Das Plasma ist zu einer hyalinen Masse
geworden, in der noch einige wenige Kugeln liegen. Die Zellgrenzen
sind nicht mehr zu erkennen, ebenso sind die Kerne verschwunden.
Die Basalmembran ist zum Teil durchbrochen. Der Fettkorper legt
sich dicht an die Driise an und kleine Teile von thm haben bereits
deln Platz des ehemaligen Plasmas eingenommen. Die Intima ist auf-
gelost.

Vorderabschnitt (Abb. 16) : Die Kugelbildung hat den ganzen
Vorderabschnitt ergriffen. Im Driiseninnern liegen Felder, die noch
im Zerfall begriffen sind. Wir erkennen Kugeln, die Restchen von
Plasma umgeben und Reste von Kernen, die ebenfalls von Kugeln
angegriffen werden. Auch hier ist das zerfallene Plasma hyalin. Wie
im Hinterabschnitt 1st die Basalmembran zum Teil durchbrochen
und der Fettkorper schiebt sich auch hier durch die vom Abbau
entstandenen leeren Stellen ein.
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Zusammenfassung

Die Spinndriisen von Hydropsyche sind lange, paarige Schlauche,
die mehrmals im Abdomen in Schlingen gelegt sind. Sie bestehen aus
zwel deutlich getrennten Abschnitten, eine breitere produktive und
eine diinnere konduktive Zone. In der Art und Weise ihres Abbaues
nehmen die Spinndriisen eine Sonderstellung gegeniiber den hier
beschriebenen Organen ein, bei der, wie wir noch sehen werden,
auf die Autolyse stets Phagocytose folgt. Die Autolyse der Spmn~
driisen beginnt in der Phase C, also im Moment, wo sich das Tier in
das Puppengehiuse eingeschlossen hat. Schembar zerfallen sie 1in
gleichmissigem Tempo, ihre letzten Reste sind in der sechs Tage
alten Puppe noch zu finden.

Nachdem sich das Zellplasma zu Schollen zusammengeballt hat,
treten 1m Hinterabschnitt grosse Kugeln auf, die von einer Vacuole
umgeben sind. Sie erscheinen in der Intlmagegend vorerst ganz
vereinzelt, rasch nimmt aber ihre Zahl zu und in der jungen Puppe
ist die ganze Driise davon erfiillt. Im Hinterabschnitt schreitet die
Kugelbildung von der Intimagegend auf die Basalmembran zu. Es
wird die ganze Linge der produktiven Zone gleichzeitig von diesem
Prozess erfasst. Im Vorderabschnitt bilden sich die Kugeln vorerst
nur in den caudalen Zellen und nach und nach auch in den vorderen.
Hier erfolgt die Bildung nicht von der Intima her auf die Basal-
membran zu, sondern die Zelle wird in ihrer ganzen Breite davon
ergriffen. Diese Kugeln scheinen ein Zerfallsprodukt des Plasmas zu
sein. Um 1hren wahren Charakter zu bestimmen, sollte der Abbau
der Spinndriisen histochemisch untersucht werden.

Uber die Spinndriisen der Trichopteren besteht eine reiche
Literatur. Die meisten Arbeiten befassen sich mit der Seidense-
kretion und mit der Cytologie der larvalen Driise. Alle diese Unter-
suchungen wurden von LESPERON (1937) zusammengestellt. Den
Abbau der Spinndriisen von Analbolia furcata McL. beschrieb
Lucas (1893). Er sagt, dass die Larve in den Kokons den grossten
Teil 1hrer Seide verbraucht. Infolgedessen schrumpfen die Driisen
zusammen und werden kiirzer. In der Puppe beobachtete Lucas
zahlreiche Phagocyten, die in die Spinndriise eindringen. Sie werden
als kernartige Gebilde dargestellt. Die von Lucas, wohl unter dem
Einfluss der WEisMANN'schen Kérnchenkugeln bei Musca als Phago-
cyten bezeichneten Gebilde sind wahrscheinlich identisch mit den
hier beschriebenen Kugeln. MarsHALL und Voraies (1906) be-
schrieben die Cytologie der Spinndriisen von Platyphylax designatus
Walker (Phryganeiden). Eine Abbildung zeigt einen Schnitt durch
die Driise einer jungen Puppe. Die beiden Autoren erkannten die
Kugeln mit ihren Vacuolen und sagen, dass das Cytoplasma erfiillt
ist von Kiigelchen von verschiedenem Aussehen. An der Innenhilfte
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sel sie am grossten, an der Aussenhilfte am kleinsten. Dies ldsst uns
vermuten, dass der Abbau der Spinndriisen, begleitet vom Auftreten
dieser Kugeln, fiir die Trichopteren charakteristisch ist.

Grascow (1937) sagt, dass Hydropsyche colonica McL. beim
Bau des Puppengehiuses ihre ganze Seide verbrauche. In der Vor-
puppe seien die Spinndriisen stark geschrumpft. Ber unsern Hydro-
psyche-Arten trifft das nicht zu, denn die Spinndriisen enthalten in
der Phase C noch sehr viel Seide und schrumpfen erst in der Puppe.
Im Gegenteil, in der Vorpuppe quellen sie noch sehr stark auf.

Nach der Beschrelbung von GLAscow und der von Mc. LACHLAN
(1873) weicht Hydropsyche colonica nicht stark von unseren Hydro-
psyche-Arten ab. Bis jetzt wurden bei andern Insekten beim Abbau
der Spinndriisen immer Phagocytose beobachtet. Bei Musciden
werden die Spinndriisen phagocytiert. Nach KowaLewsky (1887),
VaN Rees (1888), Perez (1910) und bet Formiciden (Peréz, 1903)
dringen die Phagocyten ins Driisengewebe ein, um es aufzunehmen.
Ber Coleopteren (Povarkorr, 1910) und gewissen Lepidopteren
(Hurnager, 1918) tritt Kugelzerfall auf mit nachfolgender Phago-
cytose. Die Spinndriisen von Bombyx mori sind denen der Trichop-
teren sehr dhnlich. Ein Vergleich der beiden Driisen in threm Abbau
wire sehr interessant ; meines Wissens existiert nur eine Unter-
suchung von HeLm (1876), der ein einfaches Auflésen des Spinn-
driisengewebes beschrieb.

2. Uberblick iiber der Bau der Nachschieber
und ikres Verhaltoms wihrend der Metamorphose

Von den verschiedenen Autoren wurde dieses Organ nicht immer
gleich bezeichnet. ULMER (1903) nannte sie Nachschieber, SiLTALA
(1905) Festhalter, und NieLsEN (1942) Analfiisse. Ich mochte mich

an die Bezeichnung von ULMER halten.

Phase A. — Larvaler Zustand (Abb. 19)

Der Nachschieber von Hydropsyche ist ein paariges zweigliedriges
Organ, die Fortsetzung des 10. Abdominalsegmentes. Das erste Glied
ist ca. | mm lang und 0,3 mm breit. Die Wand des Afters lauft in
einen weichhiutigen Wulst aus, der die nach innen gerichtete laterale
Basis des Nachschiebers bildet und den ich als Lateralwulst bezeich-
nen mochte. Das distale Ende des ersten Gliedes ist zu einer Gelenk-
pfanne ausgebuchtet und triagt dorsal ein facherférmiges Borsten-
biischel, das fast so lang ist wie der ganze Nachschieber. Das zweite
Glied ist kurz und mit dem ersten gelenkig verbunden ; ventral
besitzt er eine grosse starke Klaue. Der Chitinpanzer des Nach-
schiebers ist nicht sehr dick, aber reich beborstet. Das ganze Organ
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1st wenig beweglich, obgleich es eine reiche Muskulatur besitzt. Die
Larve kann es heben, senken, seitwirts bewegen ; eine Bewegung des
zweiten Gliedes konnte ich nur selten beobachten. Versucht man ein
Tier, das sich im Netz mittels der Haken der zweiten Nachschieber-
glieder eingehakt hat, herauszuziehen, so lidsst es nicht los, eher
zerreisst das Abdomen. Die Nach-
schieber werden auch als Stiitzorgan
bei der Gehbewegung gebraucht.

Im Schema (Abb. 20) erkennt
man, dass der Nachschieber von einer
Hypodermis ausgekleidet ist, einem
diinnen Epithel ohne sichtbare Zell-
grenzen. Im Gegensatz zur Abdomen-
hypcdermis 1st sie unpigmentiert.
Gegen das distale Ende des ersten
Nachschiebergliedes finden wir eine
Reihe grosser trichogener Zellen, aus
denen das ficherférmige Borsten-
biischel entstanden 1st. Zwel starke
Muskelbiindel durchziehen das ganze
Organ. Sie inserieren am zweiten
Glied. An der Basis der Klaue
inserieren zwel weitere Muskelbiindel,
sie haben ithren Ursprung in der seit-
lichen Nachschieberwand. Das erste
CGlied wird von dreir Muskelstringen
Fwel @ Tl c(l}iixgzlna] }(]iurchsefl_z‘,t. }]l)urc]]s dasls)el_be

. i 1ed zieht eme lrachee. Der librige
ﬁbb' 19, T l{\IIaChSChwber ener  Raum 1st mit Haemolymphe erfiillt,
arve von Hydropsyche, Ventral- . ” .

ansicht. — Lw, Lateralwulst. — 1n der wenige Blutzellen schwimmen,
IX, X,9.und 10. Abdominalsegment. deren Zahl jedoch wihrend der
Metamorphose betriachtlich zunimmt.
Die freien Blutzellen sind 3-4 pgross,

rund oder spindelférmig, mit grossen Kernen.

Folgende Muskeln sind fiir die Bewegung der Nachschieber
verantwortlich (Abb. 20):

Dorsaler Nachschiebermuskel (dors. N. m.) : Insertion am 2. Nach-
schieberglied dorsal, durchzieht das ganze Organ und das 10. Ab-
domina]segment. Ursprung an der cepha]en Segmentgrenze des
10. Abdominalsegmentes ventral.

Wirkung : Heben des Nachschiebers.

Ventraler Nachschiebermuskel (ventr. N. m.) : Insertion am 2. Nach-
schieberglied ventral, durchzieht ebenfalls das ganze Organ und
das 10. Abdominalsegment.
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Ursprung : cephale Grenze des 10. Abdominalsegmentes dorsal.
Wirkung : Senken des Nachschiebers.

2 laterale Nachschiebermuskeln (lat. N.m. I, 2): Insertion an der
Klauenbasis. Ursprung auf der Hshe des Lateralwulstes ventral.

Wirkung : Bewegung des 2. Gliedes, d. h. der Klaue.

1. diagonaler Nachschiebermuskel (diag. N. m. 1) : Insertion :

- Halbe Linge der nach aussen gerichteten lateralen Wand, durch-
zieht das Organ diagonal, verliuft unter den lateralen Nach-
schiebermuskeln und dem dorsalen Muskel, iiber dem ventralen
Nachschiebermuskel. Ursprung : Basis des Lateralwulstes.

2. und 3. diagonaler Nachschiebermuskel (diag. N. m. 2, 3) : Inser-
tion : wenig unterhalb der halben Linge der nach aussen gele-
genen lateralen Wand des 1. Gliedes, durchzieht das Organ
diagonal. Verlauf : 2. diagonaler Muskel, iiber laterale und dorsale
Muskeln, unter ventralem Muskel. Ursprung : Basis des Lateral-
wulstes ventral. 3. diagonaler Muskel. Verlauf : Uber alle Muskeln.
Ursprung : Basis des Lateralwulstes dorsal. Wirkung aller dia-
gonalen Muskeln : seitliche Bewegung des Nachschiebers.

Phase D

Die ersten Veranderungen wihrend der Metamorphose des Nach-
schiebers treten erst in der Phase D auf. Die Hypodermis ist verdickt
und die Muskulatur zeigt als erste Zerfallserscheinung eine Auflocke-
rung der Muskelfasern. Die Abbauvorginge laufen distal-proximal
ab. Zuerst werden die dorsalen, ventralen und lateralen Nachschieber-
muskeln davon erfasst. Die Muskeln des distalen Nachschieberab-
schnittes werden viel rascher abgebaut als diejenigen des mittleren
und proximalen Teiles. Im ganzen Nachschieberlumen sind zahl-
reiche Leukozyten eingewandert. Bei starker Reizung des Organes
vermag es die Vorpuppe noch zu bewegen.

Phase E

Am ganzen Vorpuppenkorper hebt sich die Hypodermis von der
Cuticula durch Einsinken in die Tiefe ab. Der Hypodermisabschnitt
des zweiten Nachschiebergliedes macht einen komplizierteren Meta-
morphoseprozess durch, denn dieses Glied ist bei der Puppe nicht
mehr verhanden. Die Hypodermis des zweiten Gliedes beginnt sich
einzubuchten. Die distalen Muskeln sind weitgehend abgebaut, ihr
Sarkolemm 16st sich auf und Phagecyten dringen in. ihre kontraktile
Substanz ein. Die Muskeln der distalen Partie sind geschrumpft,
wihrend die basalen noch larval sind.
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Phase F (Abb. 21)

Die Hypodermis hat eine Cuticula abgeschieden und die tricho-
genen Zellen tragen neue Haare, jedoch fehlt jetzt vollkommen das
lange Borstenbiischel. Das zweite Nachschieberglied 1st leer, da sich
seine Hypodermis véllig ins erste Glied zuriickgezogen hat. Sie
bildet eine tiefe Einbuchtung, sodass die Form des zukiinftigen
Puppennachschiebers schon gegeben ist. Die distalen Muskeln sind
bis auf kleine Zerfallsherde véllig abgebaut. Die dorsalen und ventralen
Muskeln sind gegen das zweite Glied zu zerfallen, im mittleren
Abschnitt geschrumpft und proximal beginnt ihr Abbau erst.

Phase G

Die Hypodermis des Lateralwulstes macht den gleichen Prozess
durch wie die des 2. Nachschiebergliedes in der Phase D. Hier zieht
sie sich aus dem Lateralwulst zuriick, der nun, wie vorher das zweite
Glied des Nachschiebers, leer geworden ist ; spiter 1st dieser Wulst
nur noch als schwache Einbuchtung zu erkennen.

In der mittleren Nachschieberpartie ist das Sarkolemm der
Muskeln verschwunden und Phagocyten dringen in die kontraktile
Substanz ein.

Phase H (Abb. 22)

Unter der Larvencuticula hat sich der Puppennachschieber
vollig gebildet. Sein Lumen ist ziemlich leer. Hie und da sind im
Innern noch Reste zerfallener Muskulatur anzutreffen. Neben jedem
dieser Reste liegt eine grosse chromatinreiche Muskelzelle, die sich
mit Plasma umgeben hat. Vorerst bildet sich noch sehr wenig Plasma,
sofort wird es jedoch von Leukocyten umgeben. Im ganzen Nach-
schieberlumen schwimmen sehr viele vollgepfropfte Phagocyten
herum.

Puppe 1. Tag (Abb. 23)

Der Puppennachschieber ist nur eingliedrig. Er hat die gleiche
Grosse wie das erste Glied des Larvennachschiebers, sein Ende 1st
stirker eingebuchtet. Die ficherformig angeordneten Borsten sind
verschwunden, das ventrale Ende trigt dagegen eine Anzahl langer
Borsten. Uberhaupt ist die Beborstung dieses Korperanhanges
schwicher als ber der Larve.

Der Puppennachschieber ist nur ein Anhingsel, das frithzeitig
abgebaut wird. Schon am 3. Puppentag ist es nur noch eine Chitin-
hiille, an deren Basis ein kurzer Retraktionsstummel hineinragt.
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Abb. 20—25. — Ubersicht iiber die Metamorphose des Nachschiebers (halbsche-
matisch). — 20, Larve. — 21, Vorpuppe Phase F. — 22, Phase H. — 23, Puppe |
Tag. — 24, Puppe 2. Tag. — 25, Puppe 5 Tage alt, Retraktionsstummel, der distale
Hypodermisabschnitt bildet eine Eindellung. — diag. Nm 1—3, diagonale Nach-
schiebermuskeln. — dors. Nm, dorsaler Nachschiebermuskel. — lat. Nm 1—2, late-
rale Nachschiebermuskeln. — Segm. Lm, Langsmuskel des 10. Abdominalsegmentes.
— ventr. Nm, ventraler Nachschiebermuskel. — A., After. — Dist. Hyp, distaler Hypo-
dermisabschnitt. — Fe, Fettkorper. — Lw, Lateralwulst. — Ph, Phagocyten. —
Pu. M, Puppenmuskulatur. — Trz, grosse trichogene Zellen (Vergr. 50 x).
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Kurz nach der Hautung zeigt der Nachschieber nur geringe
Verianderungen gegeniiber der Vorpuppe der Phase H. Wir finden
immer noch kleine Restchen von Muskulatur und daneben die
neugebildeten Muskelstréinge, die sofort von Leukocyten umlagert
werden.

Im Verlauf des ersten Puppentages wachsen die jungen Muskel-
strénge zu einem richtigen Netz aus, das an verschiedenen Stellen
am Integument inseriert. Das Ausmass der Netzbildung ist indivi-
duell sehr verschieden. Bei gewissen Tieren finden wir nur wenige
Muskelstringe, ber andern dagegen ein betrichtliches Muskelnetz.
Zwischen den neuen Muskeln sind in der proximalen Region noch
verschiedene Abbauherde der Larvenmuskulatur zu finden.

Puppe 2. Tag (Abb. 24)

18 Stunden nach dem Schliipfen der Puppe lost sich die Hypo-
dermis des Nachschiebers von der Puppencuticula los, sie nimmt
betrachtlich an Dicke zu.

Am 2. Puppentag w1rd der Inhalt retrahiert, und zwar dauert
dieser Vorgang nur wenige Stunden. Der Inhalt schrumpft distal-
proximal zusammen und auch seitlich, sodass nur noch ein diinner
Zapfen, dessen distales Ende Kappenform besitzt, durch das
Chitin durchschimmert. Im Innern ist die Hypodermis gewaltig
angeschwollen, ein Teil von 1thr zerfillt. Ein kleiner Bezirk oberhalb
der Nachschieberbasis und das distale Ende bletben vom Abbau
verschont . Die periphere Zone der Hypodermis bleibt bis zum Ende
der Retraktion intakt, wodurch verhindert wird, dass Zerfallsprodukte
in den mit Flissigkeit gefiillten Aussenraum des Nachschiebers
fallen. Die zerfallenen Hypodermiszellen und die Muskeln werden
phagocytiert.

Puppe 3. Tag
Den Abschluss des Nachschieberabbaues bildet ein kurzer Retrak-

tionsstummel, eine kleine Vorwélbung, die aus dem 10. Abdominal-
segment herausragt. Vorerst ist dieser Retraktionsstummel noch
langgezogen, er verkiirzt sich aber im Laufe der Puppenzeit (Abb. 25).
Im Innern des Retraktionsstummels erkennen wir noch ein Stiick
Nachschieberhypodermis, das distale Ende, das noch sehr dick ist.
Es hat aber keine Kappenform mehr wie am Vortag, sondern die
distale Einbuchtung ist wieder vorhanden, nur viel schwicher. Einige
Borsten und eine neue Cuticula sind gebildet worden. Muskeln und
Phagocyten sind vollig verschwunden, an ihre Stelle hat sich ein
Lappen des Fettkorpers eingeschoben. Hier handelt es sich nicht
um eine Neubildung von Fett, scndern es sind Teile des Fettkorpers
des 9. und 10. Abdominalsegmentes, die sich ausgebreitet haben.
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Wir finden hier also minimale Differenzierungsleistungen des polaren
Ectoderms. Mesoderm und iibriges Ectoderm sind véllig passiv
geworden. Die Chitinhiille 1st wihrend der ganzen Puppenzeit mit
Flissigkeit gefiillt.

Die Imago

Die Imago besitzt an threm Hinterende beim Weibchen besonders
gut zu erkennende Anhingsel. Es sind die Retraktionsstummel des
Puppennachschiebers. Altere Autoren, wie ULmer (1903), SiLtara
(1905) bezeichneten sie als Cerci. Diese Retraktionsstummel besitzen
die gleiche Form wie die der Puppe mit der distalen Eindellung.
Auch die jetzt kleiner gewordenen trichogenen Zellen sind noch zu
erkennen.

3. Histologie des Nachschieberabbaues

Nachdem der Umbau des Nachschiebers im Hauptverlauf ge-
schildert worden ist, soll nun hier die Histologie des Abbaus der
einzelnen Gewebe nach derselben Phaseneinteilung behandelt werden.

a) Die Muskulatur
Phase A

Die Muskeln von Hydropsyche haben die fiir die Insekten typische
Struktur mit deutlicher Querstreifung. Ein Muskelstrang ist beid-
seitig von einem diinnen Sarkoplasmasaum umgeben, dem das
Sarkolemm anliegt. Die fibrillire Struktur der kontraktilen Substanz
tritt deutlich hervor. Die Muskeln sind reich an Kernen, die zum
grossten Teil dicht untereinander in Reihen oder in grésseren Ab-
stinden randstindig im Sarkoplasma liegen. Hie und da finden sich
auch im Muskelinnern eine Reihe solcher Kerne, die eine Grésse von
3—4 u haben. Ganz vereinzelt sind grosse chromatinreiche Kerne
zu sehen, die eine Grasse von 10 u erreichen kénnen.

Phase D

Im folgenden wird der Abbau der Muskeln der mittleren Nach-
schieberpartie beschrieben. Das erste Anzeichen des Muskelabbaues
in der Metamorphose des Nachschiebers ist eine Lockerung der
kontraktilen Substanz. Die einzelnen Muskelfasern heben sich
deutlich ab und liegen zum Teil getrennt nebeneinander. Durch
diese Auflockerung wird die Querstreifung unterbrochen ; auch sind
die Anisotropen- und Isotropen-Streifen verwischt, sodass nur die
Z-Streifen deutlich sind. Die Fibrillenstruktur ist viel stirker
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hervorgehoben als im intakten Muskel. Zu dieser Zeit hat die Blut-
zelleninvasion im Nachschieber bereits angefangen und die Leukozyten
haben sich an das Sarkolemm angelegt, ohne sie jedoch anzugreifen.

Phase E

Der Muskelstrang ist leicht geschrumpft, sodass das Sarkolemm
eine wellige Form angenommen hat. Durch die Schrumpfung ist
die Zerfaserung der Muskeln nicht mehr ersichtlich und die kontrak-
tile Substanz ist zu einer kompakten Masse geworden (Abb. 21).
Die Zahl der Leukozyten, die am Sarkolemm anliegen, hat sich
merklich vermehrt.

Phase F

Der Muskel hat sich verfirbt. Wihrend in den frithen Stadien
die kontraktile Substanz durch das Lichtgriin der Prenantfirbung
gefarbt wurde, wird jetzt dieser Farbstoff nicht mehr angenommen.
Die Muskelsubstanz fiarbt sich mit Haematoxylin und hat jetzt die
gleiche Farbe wie die Kerne, jedoch blasser als diese. Das Sarkolemm
st aufgelost, trotzdem behilt der Rand der kentraktilen Substanz
seine gefaltete Form bei. Die randstindigen Kerne haben 1hre Form
nicht veriandert und sprmgen aus dem Muske]strang vor.

Die Phagocyten liegen in einem gewissen Abstand vom Muskel
entfernt, d. h. auch sie haben ihre Lage nach der Auflésung des
Sarkolemms beibehalten.

Phase G

Der Muskel ist nun zu einer kompakten Masse zusammenge-
schrumpft. Die Kerne liegen in der ganzen Muskelsubstanz verteilt
und degenerieren ; die granulésen Zerfallsprodukte der Kerne liegen
im Plasma und verteilen sich in der kontraktilen Substanz (Abb. 26).
Die chromatinreichen Kerne, die sich im Innern des larvalen Muskels
befanden, haben sich losgelost und liegen frei im Lumen neben den
zerfallenden Muskeln. Sie sind mit Plasma umgeben und miissen
als Myoblasten aufgefasst werden. Sofort bilden sich vom Myoblast
aus distal-proximalwiarts Ausliaufer, sodass wir schon hier den Beginn
einer neuen Puppenmuskulatur erkennen konnen.

Phase H

Die Phagocyten dringen in den Muskel, der sich aufgelockert
hat und greifen ihn an. Zuerst werden die Sarkolyten und dann die
zu Granula zerfallenden Kerne angegriffen. Die neuen Muskeln
wachsen aus und werden sofort von Phagocyten umgeben. Abb. 29
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zeigt uns nebeneinander zwei Phasen, einen Muskel in der Phase G
(mit 1 bezeichnet) mit pyknotischen und intakten Kernen ; die
kontraktile Substanz enthilt schon Granula. Neben diesem Stiick
liegt ein Muskelfetzen in der Phase H (2), der vollig aufgelockert
ist und der 1im Innern Phagocyten enthilt. Teilweise enthalten sie
Sarkolyten und Kernreste. Unter diesen Muskelpartien finden wir
ein Stiick Puppenmuskulatur (3), das aufgebaut wird. Die Struktur
dieser Puppenmuske]n ist schon fibrillir, aber eine Querstreifung
1st nicht zu erkennen. Das ganze Muskelstiick ist von Phagocyten
umgeben, die zum Teil noch Muskelreste in sich tragen.

Abb. 26. — Detailansicht eines Nach-
schiebers in der Phase G (Microphoto,
Vergr. 520 x). — 1, Muskelpartie mit
Granula, — 2, aufgelockerter Muskel,
der Phagocyten enthilt. — 3, In Aufbau
begriffener Puppenmuskel, er ist schon
mit Phagocyten flankiert. — Ph, Phago-
cyten,

Abb. 27. — Detailansicht eines Nachschiebers 25
einer 2 tigigen Puppe, Retraktionsphase. — “

|, Zerfall der Hypodermis. — 2, Zerfall der Muskulatur. — Hy, Hypodermis.
— M, Muskelpartie. — Mk, Muskelkern. — Ph. Phagocyt. — Vac, Vacuole.

Puppe 1. Tag

Die Puppenmuskeln wachsen zu einem Netz aus, sie sind reich
verzweigt, an eder Verzwelgungsstelle llegt ein  kleiner Kern
(Abb. 23). Die Muskeln inserieren an der Hypodermis. Das ganze

Netz ist von Blutzellen umgeben.

Puppe 2. Tag
Durch die Schrumpfung des Nachschieberinhaltes hat sich das

Lumen stark verengt und das Muskelnetz wird dicht zusammen-
gepresst. Die Muskelstringe nehmen eine blasse Fiarbung an und
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die fibrillire Struktur verschwindet. Die Blutzellen, die das Netz
umgeben haben, greifen die Muskelstringe an, die in Auflésung
begriffen sind (Abb 27). Zum Teil werden die Kerne frei und zer-
fallen im Lumen zu Granula, andere Kerne zerfallen in den Muskel-
strangen selbst.

b) Die Hypodermis
Phase A

Die Hypodermis bildet im Nachschieber ein diinnes syncytiales
Epithel von 3—4 u Dicke. Thr Plasma ist gleichmaissig dicht gekérnt
und ihre Kerne liegen in regelmidssigen Abstinden verteilt, sind
aber abgeplattet. Das Chromatin ist auf einige randstindige Kérper
konzentriert. In 1threm Innern ist ein Nucleolus sichtbar. Die zwei-
schichtige Cuticula ist ziemlich dick, ca. 13 u, wober 10 u auf die
Endo- und 3 u auf die Exocuticula fallen. Viele trichogene Zellen
liegen in der Hypodermis, ihr spitzes Ende ist nach aussen gerichtet.
Gegen das distale Ende des ersten Gliedes finden wir eine Reihe
von sehr grossen trichogenen Zellen. Das ficherformige Borsten-
biischel entspringt aus einem Teil derselben (Abb. 20). Diese tri-
chogenen Zellen kénnen eine Grésse von iiber 20 u erreichen. Der
Hypodermisabschnitt, der das zweite Segment auskleidet, verhalt
sich wihrend der Metamorphose anders als die iibrige Nachschieber-
hypodermis. Er wird im folgenden als distaler Hypodermisabschnitt
bezeichnet.

Phase D

Das erste Metamorphoseanzeichen der Hypodermis 1st eine
Dickenzunahme auf ca. 6 u, wobei sich die Kerne abrunden. Die
Hypodermis hebt sich ein wenig von der Cuticula ab und sinkt
in die Tiefe, wobei Exuvialfliissigkeit abgesondert wird. Im Nach-
schieber finden wir keine Hautdriisen, wohl aber vereinzelte 1m
Abdomen. Diese Driisen sind umgewandelte Epithelzellen und
einzellig. Sie liegen ganz in der Hypodermis. Vermutlich wird die
Ausscheidung von Exuvialfliissigkeit auch von den Hypodermis-
zellen selbst besorgt.

Der distale Hypodermisabschnitt verdickt sich so stark, dass die
einzelnen Zellen sichtbar werden. Die Kerne liegen peripheriewirts.
Gegen die Basalmembran hin haben sich durch die Quellungs-
erscheinungen grosse Zwischenraume zwischen den einzelnen Zellen
gebildet. Nur diinne Plasmastreifen verbinden die periphere Zone
mit der Basalmembran.
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Phase E

Der distale Hypodermisabschnitt hat sich aus dem zweiten
Nachschieberglied ins erste zuriickgezogen und bildet dort eine tiefe
Einbuchtung, die die endgiiltige Form des Puppennachschiebers
zeichnet (Abb. 21). Das zweite Glied ist leer. Der Vorgang der Ein-
buchtung geschieht so rasch, dass er im einzelnen nicht beobachtet
werden konnte.

Phasen F-G

Die Hypodermis scheidet die Puppencuticula ab und aus den
gressen trichogenen Zellen bilden sich neue Haare. Die Hypodermis
des Lateralwulstes quillt wie die des distalen Hypodermisabschnittes
in der Phase D auf und zieht sich in analoger Weise zuriick.

Phase H

Die ganze Hypodermis ist stirker gequollen und die Zellgrenzen
werden sichtbar. Der distale Hypodermisabschnitt und die Hypo-
dermis des Lateralwulstes haben sich so stark verdickt, dass das
Plasma gegen die Basalmembran hin lange Streifen bildet, zwischen

denen sich grosse Zwischenrdume befinden (Abb. 22).

Puppe 1. Tag

Wahrend des ersten Puppentages wxrd die Hypodermis zylin-
drisch. Die Zellen strecken sich in die Linge, die Kerne liegen
perlpherlewarts Wie es fir den distalen Hypodermlsabschnltt
beschrieben wurde, verbinden auch hier nur noch schmale Plasma-
briicken die periphere Zone mit der Basalmembran. In Abb. 23 ist
dieser Zustand schematisch dargestellt worden.

Puppe 2. Tag (Abb. 27)

Achtzehn Stunden nach dem Schliipfen lsst sich die Hypodermis
erneut von der Cuticula ab. Im Laufe des zweiten Puppentages wird
der ganze Nachschieberinhalt zuriickgezogen. Die Hypodermis hat
daber an Maichtigkeit gewaltig zugenommen, i1hre Dicke betrigt
jetzt 20 u. Der distale Hypodermisabschnitt ist jetzt zusammenge-
presst und mehrschichtig, sodass eine Kappe gebildet wird. In diese
Kappe sind die grossen trichogenen Zellen zusammengepresst
worden, die dicht gedringt neben- und iibereinanderliegen. Auch
die iibrige Hypodermis ist durch die Schrumpfung des Inhaltes
mehrschichtig geworden. Ihre Zellen zerfallen autolytisch. Durch
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die starke Schwellung sind zwischen den Kernen Vacuolen ent-
standen, die zwischen die kornigen Zerfallsprodukte des Plasmas zu
liegen kommen. Phagocyten haben an mehreren Stellen die Basal-
membran durchstossen und sind ins Innere gedrungen. Sie sind
meistens in den Vacuolen anzutreffen, aber auch 1m Plasma selber.
Sie nehmen die Zerfallsprodukte der Kerne und des Plasmas auf.
Wo die Basalmembran nicht durchstossen wurde, ist sie noch intakt
(Abb. 27). Die Peripherie der Hypodermis ist es ebenfalls, und so
konnen keine Zerfallsprodukte in den Aussenraum des Nachschiebers
gelangen. Die ganze distale Kappe wird von den Abbauvorgingen
nicht erfasst, sondern bleibt von dem ganzen eben beschriebenen
Prozess verschont. Die trichogenen Zellen werden kleiner.

Puppe 3. Tag — Imago

Nach Ablaut dieser Prozesse bleibt ein Retraktionsstummel iibrig.
Dieser besitzt zunichst eine ziemlich dicke Hypodermis (Abb. 25)
mit vielen kleinen Vacuolen. Abbauvorginge sind nicht mehr zu
beobachten. Die distale Kappe hat sich wieder ausgedehnt und es
ist darin eine leichte Eindellung zu beobachten, die viel weniger
ausgepragt 1st als beli dem intakten Nachschieber. Die Hypodermis
scheidet eine neue Cuticula ab, aber erst zur Zeit der allgemeinen
Abscheidung der imaginalen Cuticula am ganzen Kérper. Die tri-
chogenen Zellen, die betriachtlich kleiner geworden sind, scheiden
neue Haare aus.

¢) Die larvo-imaginale Hypodermis des Abdomens

Die Hypodermis des Abdomens von Hydropsyche ist larvo-
imaginaler Bestimmung, ausser an den Stellen, an denen ausge-
sprochene larvale Organe vorkommen (Nachschleber Teil der
Biischelkiemen), oder an denen Puppenorgane vorhanden sind
(laterale Lappenkiemen) und an einigen Stellen des Abdomenendes,
bei denen Genitalorgane entstehen. Die Vorginge, die sich wihrend
der Metamorphose in diesen Geweben abspielen, sollen an der
Hypodermis der Lappenkiemenbasis verfolgt werden.

Von der Larve bis zum. Schliipfen der Puppe

Der Aufbau der larvalen Abdomenhypodermis ist dem der
Lappenkiemen und Nachschieberhypodermis véllig analog. Die
Cuticula hat eine Dicke von 13—14 u. Die Hypodermis 1st 3 u dick,
ihre Kerne sind abgeplattet, besitzen einen deutlich sichtbaren
Nucleolus und 1thr Chromatin ist auf wenige randstindige Koérner
konzentriert. Im Plasma liegen eng zusammengedringt Pigment-
korner, sodass die Hypodermisstruktur oft von thnen verdeckt wird.
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Zu Beginn der Metamorphose, in der Phase C, nimmt die Hypo-
dermis an Dicke zu, und zwar erreicht sie eine Machtigkeit von
6 pn. Die Kerne quellen auf und runden sich ab. Die Plasmastruktur
ist in der Gegend der Basalmembran dichter als gegen aussen. Die
Zahl der Pigmentkérner nimmt ab. In der Phase E l6st sich die
Hypodermis durch Einsinken von der Cuticula los, gleichzeitig wird
Exuvialfliissigkeit zwischen Hypodermis und Cuticula abgegeben.
Vereinzelt sind, wie schon oben erwihnt wurde, in der Hypodermis
einzellige Hautdriisen vorhanden, die vielleicht bei der Ausscheidung
von Exuvialfliissigkeit eine Rolle spielen. Zu dieser Zeit sind die
Pigmentkérner véllig verschwunden. Thr Verlauf konnte nicht ver-
folgt werden.

In der Phase F scheidet die Hypodermis eine neue Cuticula ab.
Sie ist vorerst schwach gewellt. In diesem Augenblick quillt die
Hypodermis noch mehr auf, sodass gegen die Basis zu die Zellgrenzen
sichtbar werden und zwischen den einzelnen Zellen Zwischenrdume
entstehen. Ein Ausstossen von Zellsubstanz konnte nicht beobachtet

werden (Abb. 38).

Von der Puppe zur Imago

In der frisch geschliipften Puppe hat die Cuticula eine Dicke
von 7—8 u. Die Hypodermis behilt ihre Maichtigkeit wie in der
Vorpuppe, jedoch sind die Zellgrenzen wieder unsichtbar. Gegen
Ende des 1. Puppentages, 18 Stunden nach dem Schlﬁpfen treten
nach und nach wieder Pigmentkorner auf, die sich in der Hypo-
dermis verteilen.

Am 5. Puppentag l6st sich die Hypodermis erneut von der Pup-
pencuticula ab und am 6. Puppentag wird eine diinne imaginale
Cuticula abgeschieden die stark gewe]lt 1st ; an thr bilden sich
viele falsche Haare. Da wo am Abdomen echte Haare vorkommen,
entstehen sie aus trichogenen Zellen.

Gegen den 8. Puppentag hin nimmt die Hypodermis an Mach-
tigkeit ab und die Kerne werden wieder flacher.

Die lmago besitzt eine Cuticula von ca. 10 u Dicke, ithre Hypo-
dermis 1st 3—4 pn dick. Die Kerne sind abgeplattet und die Zell-
grenzen nicht sichtbar. Die Plgmentanlagerung ist so stark, dass die
Hypodermisstruktur schwer zu erkennen ist.

Zusammenfassung

Der Nachschieber von Hydropsyche ist ein Organ, das sowohl in
der Larve als auch in der Puppe und der Imago zu erkennen ist.
Sein Verhalten wihrend der Metamorphose i1st auffallend. Die
larvalen Muskeln werden abgebaut und aus den grossen Kernen
entsteht ein neues Muskelnetz. Bevor sich aber diese Muskulatur
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fertig gebildet hat tritt die Retraktion des Organs ein, und zwar in
einem Zeitpunkt, wo diese Retraktion eigentlich verfritht ist. Die
Nachschiebermuskulatur nimmt einen Anlauf zur Bildung einer
kurzlebigen Muskulatur.

Die Muskelfasern besitzen zwei Arten von Kernen : Kleine, mit
rein larvaler, und grosse, mit larvo-pupaler Bestimmung.

Die Muskelfasern zerfallen zunichst autolytisch. Die Querstrei-
fung bleibt aber lange erhalten. Erst wenn die Muskulatur weitgehend
zerfallen und das Sarkolemm aufgelsst ist, dringen die Phagocyten,
die wahrend der ganzen Zerfallszeit dicht am Muskel lagen, in die
kontraktile Substanz ein, um vorerst die Sarkolyten aufnehmen. Zuletzt
zerfallen die Kerne in Granula und werden dann ebenfalls phagocytiert.

Wihrend des Abbaus der Muskulatur, gegen Ende des Vor-
puppenstadiums, werden aus dem Muskelinnern die grossen chroma-
tinreichen Kerne mit larvo-pupaler Bestimmung frei. Sie umgeben
sich mit Plasma und bilden neue Muskelstringe. Sobald ein Stiick
eines solchen neuen Muskels sich gebildet hat, wird er von Blut-
zellen flankiert, die es vorléiuﬁg nicht angreifen. In der frisch ge-
schliipften Puppe wachsen diese Muskelstrange zu einem Muskelnetz
aus, das am Integument inseriert. Die fibrillire Struktur dieser
Muskeln ist deutlich erkennbar, jedoch 1ist keine Querstreifung
ersichtlich. Diese Muskeln werden auch nie funktionell. Bevor
sie sich in der Puppe hitten fertig bilden kénnen, tritt die
Retraktion des Nachschlebermhaltes ein. Durch die Schrumpfung
dieses Inhaltes wird das Muskelnetz zusammengepresst und
einzelnen Muskelstringe werden aufgelsst. Die Phagocyten drmgen
in die Muskulatur ein und nehmen die Sarkolyten auf. Erst gegen
Ende des Abbaues zerfallen auch die Kerne der Puppenmuskulatur.
Es besteht somit eine weitgehende Ubereinstimmung in den Abbau-
vorgingen der larvalen wie der pupalen Muskulatur.

Uber die Metamorphose der Muskulatur im Insektenreich findet
man eine reiche Literatur ; sie wurde von ScHMIDT (1929) und von
OerTEL (1930) zusammengestellt. Die Abbauvorginge der Muskeln
laufen verschieden, entweder unter aktiver Beteiligung von Phago-
cyten (PEREZ, 1910), oder rein autolytisch (Breep, 1903 ; Korn, 1943).
Am hiufigsten wurde ein autolytischer Zerfall mit nachfolgender
Phagocytose beobachtet. Zu dieser Kategorie ist auch ber Hydro-
psyche der Muskelabbau zu rechnen.

Neue Muskeln bilden sich auf verschiedene Art und Weise. Sie
kénnen aus Myoblasten hervorgehen, die im Korper verteilt liegen
und die unabhingig von der Larvenmuskulatur sind, so zum Beispiel
bei Ephesthia (BLAUSTEIN, 1936), Sialis (Ocusk, 1944). Oder aber die
Larvenmuskeln besitzen Kerne mit zweierlei Bestimmung. Bei Psy-
choda (ScumipT, 1929) und den Odonaten (MunscHEIDT, 1933) lassen
sich die beiden Kernarten nicht unterscheiden, ein Teil der Muskel-
kerne degeneriert, die andern umgeben sich mit Plasma und bilden
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neue Muskeln. Die Muskeln von Gallerucella (Poyarkorr, 1910) und
Hypmoneuta (HurNAGEL, 1918) besitzen grosse Kerne mit larvaler
und kleine mit imaginaler Bestimmung. Ber Hydropsyche finden wir
auch zweir differenzierte Kernarten. Hier sind jedoch die larvalen
Kerne klein und die grossen Kerne haben pupale Bestimmung.

Im Nachschieber haben wir vier Teile der Hypodermis, die sich
wihrend der Metamorphose verschieden verhalten. 1. der grosse
Hypodermisanteil, 2. der distale Hypodermisabschnitt, 3. die Aus-
kleidung des Lateralwulstes und 4. die grossen trichogenen Zellen.

1. Der grosse Hypodermisanteil macht in der Vorpuppe eine
gewohnliche Hiautung durch. Seine Zellen quellen auf, sodass die
Zellgrenzen sichtbar werden. Nach der Puppenhéiutung nimmt die
Hypodermis noch betriachtlich an Dicke zu, sodass gegen die Basal-
membran hin Zwischenrdume entstehen. 18 Stunden nach der
Hiutung beginnt die Retraktion des Nachschieberinhaltes. Der
Inhalt schrumpft zusammen, sodass die Hypodermis mehrschichtig
wird. Durch die sehr starke Quellung und die autolytischen Prozesse
sind in der Hypodermis sehr grosse Vacuolen entstanden, in die die
granulésen Zerfallsprodukte von Plasma und Kerne gelangen. Die
Phagocyten nehmen sie auf, nachdem sie die Basalmembran an
verschiedenen Stellen durchstossen haben.

2. Der distale Hypodermisabschnitt macht zu Beginn der Vor-
puppenphase eine Metamorphose durch, indem er stark quillt, sich
ins erste Glied zuriickzieht und sich einbuchtet, um dem Puppen-
nachschieber seine Form vorzuzeichnen. Wihrend der Retraktions-
phase wird dieser Abschnitt zu einer Kappe zusammengepresst, die
von den Abbauprozessen nicht erfasst wird. Nach Abschluss der
Retraktion breitet er sich wieder aus und bildet den distalen Ab-
schluss des Retraktionsstummels.

3. Die Auskleidung des Lateralwulstes macht gegen Ende der
Vorpuppenphase einen #hnlichen Prozess durch wie der distale
Hypodermisabschnitt. Sie zieht sich nach starker Quellung ebenfalls
zuriick. In der Retraktionsphase des Nachschieberinhaltes wird sie
mit der iibrigen Hypodermis abgebaut.

4. Die grossen trichcgenen Zellen nehmen in der Vorpuppe
lediglich an Grésse zu und scheiden neue Haare ab. In der Puppe
lassen sie sich nicht mit dem distalen Hypodermisabschnitt zusammen-
pressen und am Retraktionsstummel, nachdem sie wieder an Grésse
abgenommen haben, bilden sie ebenfalls neue Haare.

Die larvo-imaginale Hypodermis von Hydropsyche macht wihrend
der Metamorphose zwei Hautungen durch. In der Vorpuppe verdickt
sie sich betrachlich und die Pigmentkérner wandern aus. Wihrend
kiirzerer Zeit werden die Zellgrenzen sichtbar und gegen die Basal-
membran zu entstehen zwischen den Zellen Zwischenrdaume. 18
Stunden nach dem Schliipfen wandern erneut Pigmentkérner in die
Hypodermis hinein. Am 5. Puppentag l6st sich die Hypodermis
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erneut von der Cuticula los und am 6. Tag wird die imaginale Cuticula
gebildet, die stark gewellt 1st. Sie bildet viele falsche Haare. Ein
Ausstossen von Zellsubstanz sowie Zellteilungen konnte nicht
beobachtet werden.

Meistens erfihrt die Hypodermis bei den Insekten eine mehr
oder weniger starke Verinderung. Bei den Dipteren wird sie phago-
cytiert und durch eine neue ersetzt, die in der Larve in Imaginal-
scheiben angelegt ist {Calliphora, PEREZ 1910 ; Drosophila, ROBERTSON
1930). Ahnliche Verhiltnisse finden wir bei Nasonia (T1EGs, 1922).
Einige Coleopteren und Lepidopteren zeigen eine starke Quellung mit
Substanzabscheidung, aber die larvale Hypodermis bleibt erhalten
(Galerucella, Poyarkorr, 1910; Hypomoneuta, HurnaGeL, 1918; Calan-
dra, MURRAY and TiEGs, |924) Dasselbe beobachtete Poisson (1924)
bei Hemiptera. Diese Erscheinung wurde von Poyarkorr als « Ver-
jiingungsprozess » bezeichnet.

Ahnlich wie ber den Trichopteren sind die Verhiltnisse bel
Bombyx mori (LEsPERON, 1937), Ephestia (KUaN und Piepno, 1938)
und Sialis (Ocnsk, 1944). In allen drei Fillen macht die Hypodermis

emne gewshnhche Hautung durch, ohne selbst zu degenerieren.
Wihrend ber Bombyx iiberhaupt keine Verinderung eintritt, quillt
sie be1 Sialis auf. Be1 Ephestia kommt es zu einer analogen Bildung
von Zwischenrdaumen zwischen den einzelnen Hypodermiszellen wie
ber Hydropsyche.

Der vollstindige Zerfall der Hypodermis bei einem Organ, das
sich retrahiert, wurde nach meiner Kenntnis zum ersten Male bei
Sialis (Ocusg, 1944) beschrieben. Die Vorginge des Abbaues der
Kiemenhypodermis weichen in mehreren Funktionen von denen der
Nachschieberhypodermis von Hydropsyche ab. In beiden Fillen wird
die Retraktion durch eine Quellung der Hypodermis und der Ablésung
von der Cuticula eingeleitet. Bei Sialis kommt es nicht zur starken
Vacuolenbildung wie bei Hydropsyche. Die trichogenen Zellen
von Sialis zerfallen zu Klumpen und die Basalmembran wird un-
dicht ; durch die Kontraktion des Kiemeninhaltes wird die Unterhaut
zusammengepresst und ein grosser leill der Zellen zerfillt. Die
Zerfallsprodukte dieser Zellen fallen in das Kiemenlumen, wo sie
- phagocytiert werden. Eine aktive Phagocytose konnte nie in der

ypodermis selber nachgewiesen werden. Die intakten Zellen bilden
den Abschluss des Retraktionsstummels. Ber Hydropsyche dagegen
hat die Hypodermis verschiedene Bestimmung. Der Grossteil des
Gewebes quillt sehr stark auf unter Bildung von Vacuolen, seine
Zellen zerfallen und die granulésen Zerfallsprodukte gelangen in die
Vacuolen, in die Phagoeyten eingedrungen sind, die die Granula
aufnehmen. Der Abschluss des Retraktionsstummels wird von den
Zellen des ehemaligen zweiten Nachschiebergliedes gebildet. Zu
ihnen haben sich die grossen trichogenen Zellen gesellt, die wihrend
der ganzen Metamorphose iiberhaupt unverindert blieben.
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4. Die analen Blutkiemen

Die Larve von Hydropsyche besitzt anal vier retraktile finger-
formige, farblose Schlauche, die aus dem Rektum ausgestiilpt werden
konnen. Diese Schliuche sind von fritheren Autoren als anale Blut-
kiemen, Analkiemen oder Analschliuche bezeichnet worden. Nor-
malerweise sind die Analkiemen bei der Larve im Rektum einge-
zogen, unter gewissen Umstinden jedoch werden sie ausgestiilpt.
Wihrend der ganzen Vorpuppenperiode
streckt das Tier seine Analkiemen aus
(Abb. 1) und nur bei Reizung werden
sie eingezogen, um sofort wieder aus-
gestreckt zu werden. Erst ganz kurz vor
dem Schliipfen der Puppe reagieren sie
nicht mehr auf Reize. Ber der Puppen-
hiutung werden diese Organe abgestos-
sen. Die Analkiemen wurden von BRANCH
(1922) eingehend beschrieben.

Die larvale Kieme besitzt unter einer
dusserst diinnen Cuticula gresse Wand-
zellen, die driisiges Aussehen haben. Die
Gestalt dieser Wandzellen dndert je nach
dem Kontraktionszustand des Kiemen-
schlauches (Abb. 28). Das Zellplasma
1st dicht und homogen. Die Basal-
membran i1st relativ dick, nicht diinner
als die Cuticula. Den distalen Teil der
Zelle bildet eine starker farbbare Schicht,
die Streifenstruktur besitzt (Abb. 29).
Die Kerne sind gross, auch ihre Form
Abb. 28. — Gesamtansicht eines  variiert mit dem Kontraktionszustand der

Schlauches der analen Blut- : . . .
liemen (halbschematisch). —— Kiemen. Sie enthalten viel Chromatin,

Ed, Enddarm. — K. hy, Kér- das regelmissig im Kern verteilt 1st, und
perhypodermxs — Rk, Kiemen- mehrere Nucleolen.
retraktor. — Wz, Wandzelle. Der Kiemenschlauch wird von zwel
Muskelstrangen durchzogen, die sich an
der Basis der Kiemen zu einem gemein-
samen Muskelstrang, dem Retraktor der Kieme vereinigen. Dieser
Muskel hat seinen Ursprung an der cephalen Segmentgrenze des 10.
Abdominalsegmentes neben dem dorsalen Nachschiebermuskel. Das
Lumen 1st prall mit Haemolymphe gefiillt, in der sehr wenige

Blutzellen vorhanden sind (Abb. 28).
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Abbau der Analkiemen

Der larvale Zustand der Analkiemen dauert wihrend der ganzen
Vorpuppenpericde bis zur Phase H. Hier beginnt das Zellplasma sich
zu lockern, wobei distalwirts einige Vacuclen entstehen. Das Chro-
matin der Kerne verdichtet sich. Streifenschicht und Muskeln
bleiben vorlaufig intakt. Kurze Zeit spiater nimmt die Vacuolisierung
des Plasmas zu, beschriankt sich aber auf die nach aussen gelegene
Hilfte der Wandzellen. Diese Streifenstruktur wird unterbrochen
(Abb. 30), die lumenwirts gerichtete Zellhalfte dagegen bleibt homo-
gen. Der Kerninhalt ballt sich zusammen, sodass man Nucleclen
und Chromatin nicht mehr unterscheiden kann. In das Kiemenlumen
dringen viele Leukocyten ein, die sich an die Muskulatur legen.
Diese ist leicht geschrumpft, sodass das Sarkolemm gewellt erscheint,
analog wie sie schon bei der Nachschiebermuskulatur in der Phase E
beschrieben wurde. Die Muskelkerne treten deutlich hervor. Der
Muskelabbau erstreckt sich iiber den ganzen Kiemenretraktor, also
sowohl auf die beiden Aste als auch auf den gemeinsamen Muskel-
strang.

Kurz vor und wihrend der Hautung zeigen die Kiemen folgendes
Bild (Abb. 31, 32). Das Plasma der Wandzellen hat sich stark va-
cuolisiert, besonders in dem nach aussen gelegenen Teil, oft auch
rund um den Kern herum, sodass schliesslich in diesen Partien nur
noch Vacuolengrenzen in Form schmaler Plasmabriicken zu sehen
sind. Die dussere Streifenschicht ist hoher und lockerer geworden.
Die Inhalte der Kerne sind zusammengepresst. Die Muskeln haben
sich an verschiedenen Stellen fragmentiert, und an diese linglichen
Stiicke haben sich seitlich zahlreiche Leukccyten angelegt. Die
Sarkolyse 1st jedech nech zu wenig fortgeschritten, als dass man
Phagocytose erwarten kénnte. In der Tat werden noch nirgends
« Kérnchenkugeln » (d. h. mit Sarkclyten beladene Phagocyten)
festgestellt. Infolge des Muskelzerfalls haben sich die beiden Parallel-
stringe der Kieme vom gemeinsamen Strang, der ins Kérperinnere
fiihrt, lcsgerissen. Die Cuticula, welche bisher den Wandzellen dicht
anlag, 16st sich jetzt los und dies bedeutet den Auftakt zur Hiutung.

Bei der Puppenhiutung wird aber merkwiirdigerweise nicht nur
die Cuticula abgestreift, sondern die ganze Kieme mit allen darin
befindlichen zerfallenden Geweben. Diese Lostrennung vom iibrigen
Kérper ist deshalb méglich, weil ja, wie erwihnt, die Muskelver-
bindung unterbrochen ist und die Kiemenwandzellen mit den Hypo-
dermiszellen des Kérperinnern offenbar nur lose verbunden sind.

Es ist bemerkenswert und stellt bei Insekten einen héchst seltenen
Fall dar, dass hier eine Hiautung eintritt, bevor das Organ fertig
abgebaut 1st und es seine Zerfallsprodukte zuriickgefithrt hat (vgl.
thorakale und abdominale Biischelkiemen, Nachschieber usw. von
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Abb. 29—31. — Ubersicht iiber den
Abbau der analen Blutkiemen (Vergr.
225 x). — 29, Larve. — 30, im
Abbau begriffen. — 31, unmittelbar
nach der Hautung. — Cut, Cuticula.
— Ke, Kern. — Mk, Muskelkern.
— Ph, Phagocyt. — Str, Streifen-
struktur. — Vac, Vacuole.

31

Hydropsyche, dann zum Beispiel auch die abdominalen Tracheen-
ilemen von Sialis u. a.).

Uber das weitere Schicksal dieser mit der Exuvie losgetrennten
Gewebefragmente ist nichts bekannt. Es muss aber angenommen
werden, dass sie sehr rasch desintegriert werden.
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Der im Koérper zuriickgebliebene Kiemenmuskelstrang zeigt fort-

schreitenden sarkolytischen Zerfall, begleitet von Phagocytose
(Abb. 33).

Abb. 32. — Microphoto eines Schlauches der Analkiemen unmittelbar nach der
Hiutung.  — Da: Cut, Darmcuticula. — Mu, Muskelrest. — Wz, Wandzelle
(Vergr. 75 x).

Abb. 33, — Rest des Retraktionsmuskels der Analkiemen in der |tigigen Puppe. —
Abd. m, Abdominalmuskulatur. — Ph, Phagocyten. — Rm, Retraktormuskel (Micro-
photo, Vergr. 150 x).

Analkiemen bei andern Trichopterenarten

Schon die iltesten Autoren wie PicTET (1834) und Durour (1847),
beschrieben die Analkiemen von Hydropsyche, PicTET glaubte darin
Tracheen zu sehen, wihrend DurouR deren Anwesenheit abstritt,
Analkiemen sind bei Trichopteren sehr verbreitet. FriTz MULLER
(1888) fand sie bei allen brasilianischen Trichopterenarten. LUBBEN
(1907) machte eine Aufstellung des Atmungssystem der Trichop-
teren. Er unterteilte die analen Blutkiemen in echte Blutkiemen und

modifizierte Blutkiemen. Letztere sind solche, bei denen sekundir
Tracheen entstanden sind.



BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER METAMORPHOSE DER TRICHOPTEREN 349

Echte Blutkiemen besitzen: Chimarrha

5 Schliuche : Plectrocnemia
~ Polycentropidae
Diplectrona
4 Schlauche : Hydropsyche sp.
Philopotamus
3 Schlauche : Hydropsyche

Modifizierte Blutkiemen finden sich bei:

Glossosoma boltoni
[taura (brasilianische Art)
Rhyacophilidae

Macronema zebratum

Blutkiemen kommen auch bei andern Insekten vor und vor-
wiegend beil Dipteren, so z. B. die Chironomiden, Culiciden, Phalocera
replicata, Dicranota, Ptycopteridae, Orphephilidae, Simulidae (2 Pa-
pillen auf dem dorsalliegenden After), Orphilidae, Sciomycidae (zwei
grosse und zwel kleine Fleischwarzen), Corethra, Eristalinae (ein
sehr kunstvolles Gebilde, WEIsE, 1938), Tipulidae.

Uber die Funktion der analen Blutkiemen von Trichopteren und
andern Insekten wurden mehrere Untersuchungen gemacht. THORPE
(1933) konnte bei Trichopteren keine Atemfunktion feststellen.
MorcaN und O’NEIL (1931) bestimmten die Atmung mittels der
WINKLER-Methode, sie fanden, dass die Analkiemen bei der Atmung
der Larve praktisch keine Rolle spielen. WiccLESwoORTH (1933) unter-
suchte die Funktion der Blutkiemen bei Culiciden, er konnte nach-
weisen, dass sie zum | eill Wasser aufnehmen, das von den MALPIGHI-
schen Gefissen wieder ausgeschieden wird, ferner auch Salze, haupt-
sichlich Cl-Ionen, die dem Kérper zugefiithrt werden.

Bei Trichopteren spielen die Analkiemen vermutlich in der
Larvenzeit eine sehr untergeordnete Rolle, in der Vorpuppe dagegen
scheinen sie wichtige Funktionen auszuiiben. Der Umstand, dass
sie wihrend dieser ganzen Zeit ausgestreckt nleiben und nur 1m
allerletzten Moment abgebaut werden, spricht dafiir, dass sie hier
vermutlich dech funktionsfihig sind.

5. Die lateralen Lappenkiemen, ein Puppenorgan

Die Puppe von Hydropsyche besitzt lappige Ausstiillpungen, die
seitlich aus den Abdominalsegmenten 3—7 austreten. Das 3. und
das 7. Segment besitzen jederseits je einen solchen Lappen, die
Segmente 4, 5 und 6 jederseits deren 3. Der cephale Lappen ist
]ewells klemer als der caudale. Vom 3. bis zum 6. Segment nimmt die

23
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Gesamtgrosse dieser Gebilde zu, wihrend der Lappen des 7. Seg-
mentes rudimentar bleibt. Die drei Lappen einer Segmentseite sind
an der Basis miteinander verbunden, nur der cephale und der caudale
stehen mit der Abdomenhypodermis in Verbindung. Jeder Lappen
ist jedoch ein Organ fiir sich, da es von einer Trachee durchzogen

ist (Abb. 34).

Abb. 34. — Lappen der lateralen Lappenkiemen, lebend (MiérOphoto, Vergr. 60 x). —
Cut, Cuticula. — Fe, Fett. — Hyp, Hypodermis. — Tr, Trachee.

Der Bau und die Lage dieser Organe erlauben uns darauf zu
schliessen, dass sie Kiemenfunktion besitzen. Verschiedene Tri-
chopterenarten haben als einzige Atemorgane seitliche abdominale
Tracheenkiemen. Auch andere Insekten, wie Ephemeriden, Neuro-
pteren (Sialis) haben ihre Tracheenklemen an den Seiten der Abdo-
minalsegmenten. Daher will ich sieals laterale Lappenkiemen
bezeichnen.

Die einzelnen Kiemenlappen sind lange, spitz zulaufende koni-
sche Ausstiilpungen des Abdomens, die unbeweglich und nicht
retrahierbar sind. In die Basis des Lappens ragt vom Korper her
ein Fettpfropf in das Kiemenlumen hinein (Abb. 34). Der histolo-
gische Aufbau einer solchen ausgewachsenen Lappenkieme weicht in
nichts von einer funktionsfihigen Tracheenkieme ab. Die Chitin-
cuticula ist sehr diinn, ca. 3 4, im Gegensatz zur Cuticula des Ab-
domens, die 7 u dick ist. Sie st zweischichtig, bestehend aus einer
sehr diinnen Endocuticula und einer dickeren Exocuticula. An der
Basis zwischen den einzelnen Lappen findet man eine Reihe Borsten.
Unter der Cuticula liegt ein einschichtiges Epithel, die Hypodermis,
deren Zellen langgezogen sind (Abb. 39). Ihre Kerne sind flach und
enthalten wenig Chromatin. Der Nucleolus hebt sich deutlich ab.
Wihrend in den Epithelzellen des Abdomens sehr viele Pigment-
kérner eingelagert sind, finden wir im Epithel der Lappenkiemen
keine solchen. Jeden Kiemenlappen durchzieht eine Trachee, von der



BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER METAMORPHOSE DER TRICHOPTEREN 351

aus zahlreiche Verzweigungen in die Rinder des Lappens ausgehen.
Der mediane Tracheenast ist eine Tracheenabzweigung, wihrend die
seitlich abgehenden Zweige Tracheolen sind. Jede Tracheole ent-
springt aus einer Iracheenendzelle.

Die lateralen Lappenkiemen sind bei der Larve als Anlage vor-
handen. Von den meisten Autoren wurden diese Organe sehr neben-
sachlich oder gar nicht behandelt. KLapALEK (1888) sagt, dass die
Larve statt der Seitenlinie auf den « Enden des III. und VII. Segment
je ein kurzes conisches, spitziges zartes Anhédngsel, des IV. und VI. je
zwel solcher Gebilde, die knapp hintereinander liegen » habe. Auch
an der Puppe beschreibt er sie in der gleichen Zahl wie bei der Larve.
ULMER (1903) findet 1, 2 oder 3 dicht hintereinanderliegende zarte
(kiemenartige) einstiilpbare Anhinge. THIENEMANN (1905) stellt bei
Hydropsyche drei Arten von Respirationssystemen fest. DOHLER (1911)
sagt nur « Statt der Seitenlinie finden sich kleine dreieckige Anhingsel
in nicht untersuchter Anzahl». Eingehend wurden die lateralen
Lappenkiemen von PALMEN (1877) behandelt. Er beschrieb sie als
konische Zipfel in Dreizahl pro Segment. Er vermutet in ihnen
%(iem_enfunktionen, da sie Tracheen besitzen. Er fand sie auch an der

mago.

Das Wachsen der lateralen Lappenkiemen

In der ausgewachsenen Larve ragen vom 3.—7. Abdominal-
segment winzige spitzige Anhingsel aus den Seiten des Korpers, die
als Anlagen der lateralen Lappenkiemen anzusprechen sind. Ihre
Zahl stimmt mit der des ausgewachsenen Organs iiberein.

Sobald die Larve ihr Netz verlassen hat, um ihr Puppengehéiuse
zu bauen, also in der Phase B, wachsen die kleinen Anhinge aus,
gleichzeitig mit der Hypertrophie des Fettkérpers im Abdomen,
ohne dass vorher eine Hiautung stattgefunden hitte.

Abb. 35. — Schnitt durch die Anlage der lateralen Lappenkiemen bei einer
ausgewachsenen Larve (Microphoto, Vergr. 150 ). — Tr, Trachee.
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Im Verlauf von zwei Tagen, also zu Beginn der Phase C, haben
diese Anhinge ihre Grésse erreicht, die sie wihrend der ganzen
Vorpuppenzeit beibehalten.

Der histologische Aufbau der Lappenkiemenanlagen (Abb. 35, 36),
entspricht im grossen und ganzen dem des ausgewachsenen Organs.
Die Cuticula ist relativ dick, ca. 6 . Sie 1st stark gefaltet. Die Hypo-
dermis hat die gleiche Dicke wie die des iibrigen Abdomens ; sie
ist unpigmentiert. Ihre Kerne liegen dicht beieinander und besitzen
einen deutlich sichtbaren Nucleolus. Die Hypodermis bildet echte

38 39

Abb. 36—39. — Schnitt durch die Wand der lateralen Lappenkiemen (Vergr. 600 x).
— 36, Larve. Hypodermisverdickung mit Kernanhiufung an der Kiemenbasis. — 37,
Phase B. Kiemenbasis, Hypodermisverdickung gewaltig zugenommen. — 38, Phase
G. Kiemenhypodermis verdickt, die Larvencuticula ist abgehoben. — 39, Puppe 7. Tag.
Hypodermis zu Atemepithel ausgestreckt die Puppencuticula ist abgehoben und die
Imaginale bildet sich. — Cut, Cuticula. — Cut. 1m, imaginale Cuticula. — Cut. L,
Larvencuticula. — Cut. Pu, PUppencutlcula — Hyp, Hypodermis. — Ke. anh, Kern-
anhiaufung. — Tr, Trachee. — Tr. M, Einmiindungsstelle der Tracheolen.

Falten. An der Basis jedes Lappens walbt sich das Epithel vor und
in dieser Vorwélbung liegen 8—10 Kerne in einer Schnittebene
dicht zusammengedrangt (Abb. 36). Das Lumen der Lappenkiemen-
anlage 1st mit Haemolymphe gefiillt. Eine Trachee mit wenigen Ver-
zweigungen, an denen Tracheenendzellen mit grossen Kernen liegen,
durchzieht die Organanlage (Abb. 35).

Wihrend der Wachstumsphase dieser Kiemen stellen wir fest,
dass sich sowohl die Cuticula, wie auch die Hypodermis glattet.
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Letztere nimmt an Dicke betrachtlich zu und erreicht eine Machtig-
keit von 6 u. [hre Kerne runden sich ab. Die Kernanhidufung an der
Kiemenbasis vergréssert sich und zieht sich sowohl in die Linge
wie auch in die Breite ; die Zahl der Kerne hat sich darin vermehrt
(Abb. 37).

Wir haben hier einen gewshnlichen Wachstumsvorgang, wie er bei
Insekten allgemein bekannt ist und von HooP (1931) niher beschrie-
ben wurde. In unserm speziellen Fall nimmt die Cuticula offenbar
am Organwachstum teil und gestattet dessen Ausdehnung wahrend der
Zwischenhdutungsperiode.

Vermutlich wird dieses Wachstum durch die die Metamorphose-
auslésenden Prozesse ausgelost. Ein Wachstum bei Insekten ohne
deren vorherige Hiutung ist eine sehr seltene Erscheinung. Die
Termitenweibchen z. B. und die hautparasitierenden Weibchen der
Sandflshe zeigen i1hre enorme Abdomenhypertrophie auch ohne
dass vorher eine Hiautung eintritt.

Bei der Puppenhidutung werfen die Lappenkiemen nur die Cuti-
cula ab (Abb. 38). Erst 18 Stunden nach dem Schliipfen streckt sich
die Hypodermis zum Atemepithel. Sie wird sehr diinn, ithre Kerne
langgestreckt. Zwischen 1hnen liegen unregelmissig angeordnete
Vacuclen, die die Einmiindungsstellen der Tracheolen sind (Abb. 39).
Die Hypodermis ist noch befihigt, nach Abhebung der Puppen-
cuticula eine Imaginale abzuscheiden.

PaLMEN (1877) beobachtete, dass sich die Lappenkiemen in der
Puppe betrichtlich verkiirzen. Ich musste dagegen feststellen, dass
die Lappenkiemen wihrend der ganzen Puppenperiode die gleiche
Léinge beibehalten. Bei der Streckung der Hypodermis zum Atem-
eplthe] nimmt 1thre Grésse noch ein wenig zu.

Die Imago besitzt die Lappenklemen in voller Ausbildung an
threm Abdomen. Diese sind nur am frisch geschliipften Objekt zu
sehen, denn nach sehr kurzer Zeit vertrocknen sie und schrumpfen
am 1maginalen Kérper. Die Abdomensegmente der Imago schieben
sich leicht ineinander, sodass die Lappenkiemen und iibrigens auch
die ventralen Biischelkiemen unter diese zu liegen kommen.

Zusammenfassung

Die lateralen Lappenkiemen von Hydropsyche sind konische,
spitzzulaufende Hypodermisausstiilpungen des Abdomens, die seit-
lich aus den Segmenten 3—7 herausragen. Diese Ausstiilpungen sind
mit Blut gefillt und von je einer Trachee durchzogen. Die Larve
besitzt die Lappenkiemen in ithrer Anlage. Bevor sich die verpuppungs-
reife Larve einspinnt, wachsen diese Anlagen aus, ohne dass vorher
eine Hiutung stattgefunden hitte. Das Wachstum wird ermoglicht
durch die Faltung der Hypodermis und der Cuticula. Ausserdem
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liegt an der Basis des Organs eine Wachstumszone, die aus einer
Kernanhiaufung besteht.

Bei der Héutung wird nur die Cutlcula abgestossen. Die Hypo-
dermiszellen strecken sich in der jungen Puppe zu einem Atem-
epithel, sodass die Lappenkiemen noch leicht an Grésse zunehmen.
Vor der Hautung der Imago scheidet die Hypodermis eine sehr
diinne imaginale Cuticula ab.

Die lateralen Lappenkiemen sind ein spezifisches Puppenorgan.
In der Vorpuppenphase sind sie wahrscheinlich nicht funktions-
fahig, da die Hypodermis noch viel zu dick ist. Erst in der Puppe
diirften diese Organe Atemfunktion besitzen.

Vermutlich sind die lateralen Lappenkiemen erst im Puppen-
stadium funktionsfihig, da sich ihre Hypodermis erst 18 Stunden
nach der Hiutung abflacht. Wir haben hier ein Organ von rein
pupaler Bedeutung

Puppenorgane sind bei Insekten nicht selten. Meist bestehen sie
aus Chitinfortsitzen, -leisten und -schilder. Sie sind entweder
Stiitzorgane oder funktionieren als Hilfsapparaturen bei dem Schliip-
fen der Imago. Bei dem Riisselkifer Ceutorrhynchus sind die Stiitz-
borsten noch Sinnesorgane, die die Puppe iiber ihre Lage in der
Wiege unterrichten kann. Atemorgane als spezifische Puppenorgane
sind ausser bei den Trichopteren nur noch bei den cyclorrhaphen
Dipteren anzutreffen. Sie treten in Form der Vorderstigmen auf
und koénnen mannigfaltis ausgebildet sein; bei den Puppen der
Chironomiden sind sie zu Tracheenkiemen umgewandelt. Unter
den Trichopteren besitzen ausser Hydropsyche nur die Puppen der
lPolycentropiden Kiemen als Puppenorgane. [hre Larven sind kiemen-
0s.

DISKUSSION DER ERGEBNISSE

Es soll hier ein Beitrag zur Kenntnis einer holometabolen Insekten-
form mit relativ wenig tiefgreifender Metamorphose geliefert werden.
Die Trichopteren bilden dadurch einen Sonderfall, dass sich wiahrend
der Metamorphcse der Kopf-Brustabschnitt anders verhalt als das
Abdomen. Vergleicht man eine ausgewachsene Larve mit einer
Puppe, so fillt einem sofort auf, dass der Vorderteil des Puppen-
korpers vollig anders gestaltet ist als der der Larve ; das Puppen-
abdomen 1st dagegen demjenigen der Larve noch weitgehend ver-
gleichbar. Alle Organe der vorderen Region werden in der Vor-
puppenphase neu aufgebaut, wihrend am Abdomen sich nur einige

nhinge verdndern. Der zeitliche Metamorphoseablauf zwischen
Kopf-Brustabschnitt einerseits und Abdomen andererseits differiert
ebenfalls, mdem er beim letzteren spater emsetzt. In Kopf und
Brust beginnt die Metamorphose in Phase C und verlduft deutlich
caudo-cephal. Im Abdomen setzt die Metamorphose erst in der
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Phase D ein, verliuft jedoch nicht eindeutig caudo-cephal, indem
zuerst die Nachschieber, dann die innere Reihe der Biischelkiemen
und erst zuletzt die Analkiemen erfasst werden. Wihrend die Biischel-
und Analkiemen als echte Larvenorgane total abgebaut werden,
verwandeln sich die Nachschieber nach einem Teilabbau und Wieder-
aufbau in die kleineren Puppennachschieber : sie haben somit
larvo-pupale Bedeutung. Bei all diesen Metamorphoseprozessen
1st Phagocytose beobachtet worden.

Nach erfolgter Hiautung ist die Vorpuppe zur Puppe geworden,
die der Imago schon in mancher Hinsicht seﬁr dhnlich sieht. Trotzdem
besitzt sie einige Organe larvalen Charakters, die nun als Puppen-
organ funktionieren. Es 1st die dussere Reihe der abdominalen
Biischelkiemen, die noch funktionell sind (wihrend die innere
Reihe sowie die thorakaleri Blischelkiemer als echie Larvenorgane in
der Vorpuppe abgebaut wurden), die lateralen Lappenkiemen, die in
der Vorpuppe ausgewachsen sind und nun ein funktionsfihiges Atem-
epithel ausbilden. Diese beiden aus der larvalen resp. der praepu-
palen Periode iibernommenen Kiemenarten werden bemerkens-
werterweise auch gegen das Ende der Puppenperiode hin nicht
histolytisch abgebaut. Sie nehmen an der imaginalen Hautung teil
und erscheinen somit auch wieder bei der Imago als fun]{tlonstuchtxge
Gebilde, die beim Ubergang zum Landleben bald austrocknen und
noch als unscheinbare Anhinge nachzuweisen sind. Sie besitzen
somit in funktioneller Hinsicht larvo-pupale Wertigkeit und in
ontogenetischer Hinsicht larvo-imaginale Potenz.

Wie schon erwihnt besitzt auch die Puppe kleine Nachschieber,
die nach Umwandlung aus dem Larvenleben iibernommen sind.
Obwohl die Puppe ein stark bewegliches Abdomen besitzt (Atem-
bewegungen), werden die Nachschieber doch kaum mehr aktiv
verwendet und hingen dem Korperhinterende als unbewegliche
Organe an ; denn das feine Muskelnetz, das ithr Inneres durchzieht,
wird nie funktionell. Dies erklirt sich vor allem daraus, dass der
Abbau des Puppennachschiebers schon 18 Stunden nach der Puppen-
hiutung einsetzt, bevor niamlich dieses Organ richtig ausdifferenziert
ist (Myoblastennetz) THiENEMANN driickt 1903 seine Ansicht aus,
dass die Puppe ihre Nachschieber zum Reinigen ihres Gehiuses
verwendet. Der Verfasser hat derartiges nie feststellen kénnen,
obschon er einen Teil der Puppen in durchsichtigen, aus Glassplit-
tern gefiigten Gehiusen hielt und somit in allen Einzelheiten beobach-
ten konnte.

Die Mandibeln sind, verglichen mit denjenigen der Larve und
Vorpuppe, bedeutend schlanker und etwa zweimal linger. Sie erhal-
ten ber der Puppe, die ja keine Nahrung mehr zu sich nimmt, eine
ungewohnte Funktion. Sie liegen kreuzweise oberhalb der Antennen-
basis, also etwas ausserhalb der in Ausbildung begriffenen imaginalen
Mundregion. 18 Stunden nach dem Schliipfen werden sie beweglich,
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d. h. sie kénnen sich in einer Ebene aufrichten und nieder legen.
Erst zwischem dem 9. und 10. Puppentag haben sie jedoch
ihre eigentliche Rolle zu erfiillen, indem sie dann wihrend mehreren
Stunden von der Puppe dazu verwendet werden, im dichten Seiden-
netz des Gehiduses ein Loch auszutrennen, durch das sich die reife
Puppe hindurchwindet. Bemerkenswert 1st, dass der Schliipfakt zur
Imago dann oft sehr rasch, d. h. innerhalb weniger Minuten erfolgt ?,
sodass also die Mandibeln, die eben noch funktionstiichtig waren,
gleich schon bereit sein miissen sich abzubauen, um an der Hautung
teilzunehmen. Die Retraktion der Hypodermis auf zwei kurze Stum-
mel, die auch am Vorderkopf der Imago festgestellt werden kénnen,
sowie der Abbau der Mandibelmuskeln kann sich somit, wie histo-
logisch nachgewiesen wurde, ausserordentlich rasch vollziehen. Es
handelt sich somit in diesem Fall um ein rein pupales Organ. Beim
Abbau der Nachschieber und der Mandibeln ist Phagocytose beob-
achtet worden.

An innern Organen der Larve sind ausschliesslich die Spinn-
driisen eingehend untersucht worden. Sie nehmen in der Art und
Weise ihrer Histo]yse eme Sonderstellung gegenﬁber den andern
hier beschriebenen Organen ein, belr denen auf die Autolyse stets
Phagocytose folgt. Beim Abbau der Spinndriisen konnte nirgends
eine Intervention von Phagocyten festgestellt werden, dagegen voll-
zieht sich der ganze Prozess ausserordentlich langsam und findet
erst gegen Ende der Puppenperiode seinen Abschluss. Erst dann
sind die letzten Triimmer der Spinndriisen verschwunden. Obgleich
aber dieses Organ die Larvenzeit weit iiberdauert, besitzt es rein
larvale Funktion und Potenz und ist nicht etwa mit dem Nach-
schieber zu vergleichen, der als verkleinerte nicht funktionelle Neu-
bildung in der Puppe wieder erscheint.

In Bezug auf die innern Vorginge wihrend der Metamorphose
nehmen die Trichopteren eine Mittelstellung ein zwischen den
holometabolen Insekten mit Larven, die der Imago sehr unihnlich
sind und bei der Metamorphose weitgehend abgebaut werden (z. B
Dipteren, Hymenopteren), und solchen, deren larvaler K(’irper fast
vollig in die Imago iitbernommen wird (z. B. Sialis). Bei den Tri-
chopteren verhilt sich die innere und &dussere Metamorphose der
Kopf- und Brustteile, soweit diese Untersuchungen Einblick gewih-
ren, umfassender als diejenigen des Abdomens. Ausserdem finden
sich ber Hydropsyche larvo-imaginale und rein pupale Organe.

1 Es sind Fille beobachtet worden im Laboratorium und in der Natur, bei denen
dieser Prozess mehrere Stunden in Anspruch nahm.
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Zusammenfassung

. Die Larve von Hydropsyche gehért zu den netzbauenden Trichop-
terenlarven der fliessenden Gewisser. lhrer Form nach 1st sie
campodeld. Zu Beginn der Metamorphose verlisst sie ithr Netz,
um ein Puppengehiuse zu bauen. Gleichzeitig hypertrophiert der
Fettkérper und die lateralen Lappenkiemen wachsen aus.

. Nach dem Bau des Puppengehiuses wird das sog. Vorpuppen-
stadium erreicht, in dem die Puppe gebildet wird. Der Inhalt
der Beine zieht sich zuriick, worauf die Puppenbeine in die nun
leer scheinenden Chitinhiillen einwachsen. Die Augen sinken 1n
die Kopfkapsel und wandern an die Kopfbasis. Die Mundglied-
massen bauen sich um. Zwei Tage nach dem Einschluss der Larve
ins Puppengehiuse schliipft die Puppe.

. Erst 18 Stunden nach dem Schliipfen treten in der Puppe Ver-
anderungen auf. Die Pigmentierung setzt ein, der Nachschieber-
inhalt wird abgebaut. Kurz nach dem Schliipfen der Imago
beisst die Puppe das Gehduse durch und gelangt ins Freie. In
der kurzen Zeitspanne, die sie vom Schliipfen trennt, werden

die Mandibeln abgebaut.

. Wihrend der Metamorphose werden die Spinndrﬁsen abgebaut.
Das Zellplasma ballt sich zu Schollen zusammen. Kurz vor dem
Schlﬁpfen der Puppe treten 1n der Intimagegend grasse Kugeln
auf, die vermutlich als Abbauprodukte des Spinndriisenplasmas
anzusehen sind. Die Zellkerne l6sen sich nach und nach auf.

. In der Vorpuppe bauen sich die Nachschieber um. Die Abbau-
prozesse verlaufen distal-proximal. Ein neuer Puppennachschieber
wird gebildet, dessen Inhalt schon am zweiten Puppentag retra-
hiert wird.

Die Muskulatur zerfillt autolytisch. Sie schrumpft und gleich-
zeitig zerfasert ihre kontraktile Substanz. Nach der Auflésung
des Sarkoplasmas dringen Phagocyten ein, um die Sarkeclyten
aufzunehmen. Die pupale Muskulatur entsteht aus Myoblasten,
deren grosse Kerne schon in der larvalen Muskulatur liegen. Die
Retraktion der Puppenmuskulatur erfolgt auch durch Auflésung
mit nachfolgender Phagocytose.

Die Nachschieberhypodermis macht in der Vorpuppe eine
gewohnliche Hautung durch. In der Puppe quillt sie michtig
auf und vacuolisiert. Ihre Zerfallsprodukte fallen in die Vacuolen,
wo sie phagocytiert werden. Vom Abbauprozess verschont bleibt
die ehemalige Auskleidung des zweiten Nachschiebergliedes, die
den Abschluss des Retraktionsstummels bildet.
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6. Die Abdomenhypodermis macht zwei gewshnliche Hautungen
durch. In der Vorpuppe schwillt sie an. lhre Pigmentkérner
verschwinden, treten jedoch erst in der 18 stiindigen Puppe
wieder auf.

7. Die Analkiemen bauen sich kurz vor dem Schliipfen der Puppe
ab. Die Wandzellen lésen sich auf, die Muskulatur macht den

gleichen Prozess durch wie die Nachschieber. Wihrend des

Abbaues tritt die Hiutung ein, sodass die Analkiemen samt
ihrem Inhalt abgestossen werden.

8. Die lateralen Lappenkiemen sind an der Larve als Anlagen vor-
handen. Zu Beginn der Metamorphose wachsen sie zu konischen
Sédcken aus, die mit einer Trachee versorgt werden. Diese Gebilde
wachsen aus, ohne dass eine Hautung eingetreten ist. Diese
Lappenkiemen sind noch an der Imago nachzuweisen, wo sie
dann durch Austrocknen verschwinden.
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